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souct financier, « Insectes sociaux » pourra encore mieux remplir le réle que 
ses fondateurs lui ont assigné. 


Le Secrétaire : 
G. RICHARD. 


MEMOIRES ORIGINAUX 


STUDIES OF CASTE DIFFERENTIATION IN « MYRMICA 
RUBRA » L. 


2. THE GROWTH OF WORKERS AND INTERCASTES 


by M. V. BRIAN 
Zoology Department, Glasgow University (1). 


INTRODUCTION 


In the previous paper in this series (Brian, 1954), the caste plasticity 
of hibernating female larvae was demonstrated, a method of rearing 
individuals and studying their growth and development day by day was 
described, and the development of the leg, the wing, and the ovary consi- 
dered. Finally the ontogenies or the daily changes in weight, maturity, 
wing and leg size of queen-forming and male-forming larvae, cultured 
optimally in the late third instar from immediately after hibernation to 
pupation were recorded. In this, second contribution it is proposed to 
add similar data relating to the growth of worker-forming and intercaste- 
forming larvae, grown and examined in exactly the same way. The 
ontogeny of a microgyne is also described, and of five unusual males. 

The methods employed have been fully described in the first paper. 
As an index of maturity, the movement of the brain (in tenths of its total 
length) in to the thorax was used in what was termed the A period characte- 
~ rised by general growth without morphological differentiation, and in the 
following or B period, a phase of growth and differentiation, use was made 
of the degree of segmentation of the leg. In a short period between the 
time when feeding stops and defecation (period C) the adult leg shape 1s 
assumed. The maturity index thus runs: 00; 0:4; .0.2...0.9, 4:0, the last 


(1) Now of the Nature Conservancy, Furzebrook Research Station, Wareham, Dorset. 
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corresponding with the start of the B period in which 4, 4 yy, 2,2 %, 3 
are the stages in leg segmentation that are conveniently distinguished. 
The C period takes between 1 and 2 days, showing an initial phase of leg 
turning (é), and a final phase of leg-elongation (e). 


WORKER ONTOGENIES 


The definition of a worker given in number one of this series was: an 
adult form having not more than one ovariole in each ovary, no distinct 
suture between the pronotum and the mesoscutum, and small corneae, 
usually in the lateral ocelli. Not all have even a cuticular infuscation to 
mark the ocellar site. Workers have resulted from the smaller hibernating 
larvae: those weighing from 0.3 mg. to 1.1 mg.; and as the smallest larva 
to form a queen weighed 0.7 mg. an appreciable overlap in weight occurs at 
this time. No correlation has been found between the initial larval 
weight and the final adult weight as with queens. 

The adult weights do not overlap there being a gap of 0.2 mg. between 
the largest worker (5.4 mg.) and the smallest queen (5.6 mg.). As no 
special effort has been made to study the degree of variation in size of the 
castes, too much importance should not be attached to this observation; 
possibly material from a wider geographical area would reveal overlap. 

As the whole data is too voluminous to present, the same methods of 
condensation have been employed as previously. Owing to a much greater 
variability in the worker data it has been necessary to make of the 26 
ontogenies collected, as many as five groups each as natural as possible 
(that is giving a maximum intragroup ressemblance with a minimum 
intergroup ressemblance) and based on a number of covariant characters: 
the duration of the B period, the duration and type of the A period, the 
rate of growth, the final size, and the amount of growth in the wing. The 
B period, which is constant at 5 days in queens and males varies from 3 to 
10 days: 4 of the workers have a three-day, 13 a four-day, 4 a five-day, 
4a six-day and 1 a ten-day period. This feature has played an important 
part in classification. 


The a group of workers. 


All the 13 individuals comprising this group have spent 4 days in the 
segmentation period. The details of their average ontogeny and the range 
of variation are set out in Table 1. It will be noted that the average 
development series in the B period approximates to 1,1%, 2%, 3. In 
the A period, progress from the start somewhere between brain positions 
0.0 and 0.4 is by single tenths until the stage 0.6, when the rate doubles. 
Thus for the latter part of the A period and the first part of the B period 
these workers develop much more quickly than queens. The C period 


_ vides the best compara- 


x 
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may also be relatively quicker, for there are 10 cases of single day and 


only 3 cases of two-day periods. 


The specific growth rate (fig. 1) after a slow start reaches a steady value 
that persists unchanged until the end of the segmentation period. 
Although less than that 
of the small queen-for- 
ming larvae (subsequen- 
tly referred to as the q 
set) at their best, it is 
certainly equal to that 
of the large queen-for- 
ming larvae (the Q set) 
and, unlike both these, 
it does not fall off in the 
B period. 

In this figure, the spe- 
cific growth curves of 
the various groups have 
been arranged so that 
all have the same abs- 
cissal position. at the 
beginning of the B 
period. This quite 
arbitrary procedure has 
been adopted as it pro- 


tive picture. In addi- 
tion to this figure, use 
has been made of an- 
other type (fig. 2) which 
calls for some special 
explanation. It has Time in days. 


been necessary in dealing Fig. 1. — Growth curves of queens (Q and q), intercastes 


with worker ontogenies (I), and workers (a, c and e), with a logarithmic ordinate. 
are : . The curves are arranged so that, for all groups, the transition 
to distinguish between from the A to the B period of maturity takes place on the 


the growth rate dw /dt eighth day. The cluster of figures 1 to 6 are the end points 
or the specific growth of the growth curves of individual intercastes. 
rate dw/wdt, where w is 


2 4 ) 8 10 12 


'the weight and ¢ the time, on the one hand, and development rate 
‘on the other. This latter concept is measured in relation to a stan- 


dard series of daily maturity index values. That shown by the queens 
has been chosen as standard as it is the fullest (Brian 1954) that is, it 
includes all stages shown by the workers and some additional ones. If 
m symbolises maturity and development is defined as dm/dt, then in 
figure 2, where log weight is plotted against the queen series of daily 
values of the maturity index, the slope of a line on this graph is given by 
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dw|wdm, for which no commonly accepted word exists. However, as it is 
also identical with the important ratio: specific growth rate/development 
rate which is, symbolically, dw/wdttdm/dt, this (abbreviated to g/d) 
will be used to represent 
it. The word ‘path’ will 
be used to refer to the 
graphical equivalent. 

The path of the a wor- 
kers is seen to follow that 
of the g queens as far as 
the stage brain 0.6, and 
then to diverge. This 
reduction of slope is not 
due to an increase in growth 
rate (see fig. 1), but to an 
acceleration of develop- 
ment relative to the stan- 
dard queen rate (Table 1). 

The growth of the wing 
in these workers (fig. 3) is 
identical with that of 
queens until brain 0.6 when, 
associated with the increa- 
sed rate of development, 
the wing growth rate decli- 
nes and on the average 
maximum of only 4 units 
is reached towards the end 
of the B period. There is 
thus a very marked inhibi- 

Standard maturity series. tion of wing growth. The 
Fig. 2. — The paths in the A and B periods of queens leg presents no new fea- 

(Q, g) intercastes (I) and workers (groups a, c, d, e, b : 

as a). Dotted lines join equal wing areas from 2 to 18 tures: it grows at the same 

units; beyond this the lines are too close for represen- rate and in the same way 

fatol: as that of the queens except 

that it is at each equivalent 

stage slightly smaller. As this applies to all workers, further reference 
to this is omitted in the tables as well as in the text. 


.4 6 8 | 2 3 


The b group of workers. 


This is a small group of only three workers (Table 2) which has much 
affinity with the preceding set, the chief difference being that they have 
5-day B periods instead of 4-day ones. But for this fact which makes 
them difficult to pool with the others in calculating the average there is 
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no strong reason for separating them. Their specific growth rate and 
_ their path are almost identical with the a set (with the possible exception 
of a growth retardation at brain 0.8). This is fully compensated by the 
extra day in the B period which 
brings the average weight of the 
group very near to that of the 
former group at the 3-segment 
leg stage and identical after 
defecation. 


32 


The c group of workers. 


This small group of only four 
workers (Table 3) is very distinct 
from the others, and although in 
a minority here, will be encoun- 
tered again when the growth of 
imperfectly vernalised larvae is 
considered. Their outstanding 
feature is a quick segmentation 
lasting only three days with a 
daily development sequence ave- 
raging very nearly 1, 2,3. Unlike 
the a group this rapid development 
is confined to the B period, for as 
will be seen in the table the A 
period is well drawn out, with a 
steady but slow change taking 6 
days from the 0.5 brain position Standard maturity series. 
instead of the 4 or 5 days charac- Fig. 3. — A graph of log wing area against the 
teristic of queens and the 3 or 4 standard maturity series; queens (Q), intercastes 


6 8 I 2 3 


days characteristic of the a wor- (1), and worker groups (a tod). The end points 
of each intercaste (numbers 1 to 6) are shown: 
kers. until the middle B period they follow the queen 


In spite of this sudden change graph fairly closely. 
in rate of development, there is no 
change in specific growth rate (fig. 1) other than a slight decline taking 
place gradually in the B period similar to that in queens (Brian, 1954). 
- The value of the rate is the same as that of the Q queens and the a and b 
“workers. As a consequence their path (fig. 2) shows a sudden and marked 
deflection at the beginning of the B period. 

Two of these individuals exceed the maximum wing size of 4 units 
characteristic of the other workers, reaching 5 and 6 units. The average 
wing grows with that of queens up to the stage of brain 0.8 and then 
dissociates but does not stop altogether until the end of the A period. 
It is clear that in general this group associates with the queen ontogeny 


6 BY M. V. BRIAN 


type for longer than do the a and b workers. Their deviation from the 
queens is again not through a change in growth rate, but through an 
acceleration of development. 


The d group of workers. 


This group comprises four workers characterised by marked retardation 
of growth in the B period and in three cases in the A period as well. As 
these quiescent periods vary in time and duration it is not possible to 
present the averages as has been done hitherto. Therefore in Table 
4, full daily details of weight and wing for all individuals have been given. 
In the left hand column is a full series of maturity indices, and the daily 
sequence for any particular individual can be followed by beginning at the 
bottom of the appropriate column and passing up. Successive figures 
represent successive daily weights or wing areas as the case may be. When 
a stage of development is omitted a dash is inserted, when a reading was 
impossible although the stage was known to be represented on the day in 
question, a question mark is used instead—thus, for example, the wing 
cannot be measured in the C period. 

Although daily averaging carries little meaning owing to the wide 
variation in maturity, it is useful to average weight and wing area for 
equivalent stages in development (fig. 2 and 3). This shows that on the 
whole the ontogeny of this group ressembles that of the c group of workers 
more than ony other. Throughout the first part of the A period they are 
exceptionally heavy, averaging only slightly less than the Q queens at 
the stage brain 0.6. Their mean path is similar too. This deflects slightly 
at brain 0.8, bringing the average near to that of the c workers at the end 
of the A period, that is to say they are then smaller than queens but larger 
than the other worker types. Their affinity with queens and c workers 
in the later A period is further shown by a slow development which gives 
a full sequence of brain positions 0.8, 0.9, 4.0. 

With the B period a sharp reduction of g/d ratio ensues as in the ¢ 
workers, but as table 4 shows, for an entirely different reason: the almost 
complete inhibition of growth, and the concomitant reduction (in 3 cases) 
but not elimination, of development. After the 2-segment leg stage 
there is a slight resuscitation, but even so the average weight of this group 
is slightly less than that of the a and b workers. Their ressemblance to 
c workers is further accentuated by the occurrence of a wing exceeding 
4 units of area in one case (number 22), and by an accelerated phase of 
development after the 2-segment leg stage (also number 22). On the other 
hand one of them (number 24) had in the latter part of the A period an 
unusually small wing for its bodysize. 
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The e group of workers. 


The larvae of this set are characterised by a long period of low activity 
culminating in the production of small adults (Table 5). Thus 16, 17 and 
21 days were taken to complete growth, most of this being spent in the 
A period but two of the B periods were of six days and one of five days. 
The former period proceeds slowly, with no trace of developmental acceler- 
ation in the latter section, the average daily sequence of maturity indices 
being: 0.6, 0.7, 0.8, 0.9, 1.0. However, by contrast, the specific growth 
rate in the A period is unusually low, whilst in the B period it is more 
normal. These larvae all show very poor wing growth. 

Hence this group does not appear to have any affinity with the queens 
even in the earliest part of the A period. Their queen-potentiality if it 
ever exists must be lost before the winter. 

The five types of worker outlined above may be regrouped into three 
larger divisions: (1) the a and 6 groups, (2) the c and d groups, and (3) the 
e group. The first depart from the queen type of ontogeny at the stage 
brain 0.6, the second at the end of the A period, and the last show no sign 
of affinity. 


THE WING AND OVARY IN WORKERS 


The wing bud of the worker, besides never attaining a large size, never 
undergoes the change in shape that characterises the wing of queens in 
the larval stage. Although it retains its oval form, it is extruded from 
its sheath in exactly the same way as the queen wing after feeding has 
ceased, and produces a small pimple on the cuticle of the pupa. This 
does not enclose a minutely folded adult wing, and the vestige which it 
leaves is lost in the general cuticular irregularities of the adult. Dewitz 
(1878) has described this in Formica rufa. Comparison with the results 
obtained in transplantation work on other insects (see Bodenstein’s 
summary 1953) suggests that the growth of the wing bud is inhibited before 
it has reached a stage of development which enables it, later on, to respond 
to the differentiation processes of metamorphosis (starting in the Myrmica 
larva in the B period). 

A similar arrest of growth and development affects the ovaries of 
workers: they are scarcely any larger in the C period than in winter, and 
have the same form. This could all be attributed to a failure in growth 
~ of the germarium, which by not dispersing the terminal filament rudiments 
prevents the induction of ovarioles. As with the wing, development is 
resumed in the prepupa but in this case fully functional ovaries are formed: 
the ovaries come together in the mid-line under the dorsal diaphragm, the 
peritoneal sheath dissolves at the zone of contact, and the rosettes adhere 
(fig. 4C). In the phase of elongation that follows, the whole rosette moves 
away from the germarium leaving a long and tenuous neck to form the 
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adult’s terminal filament. Again as in the queen, the germarium moves 
towards the approaching ectodermal oviducts which in the worker bear an 
appropriately small calyx (see Janet, 1902). Thus the ovary is inhibited 
after it has reached a size capable of responding to differentiation, but 
before it has grown large enough to produce more than a single ovariole. 
This case is analogous to one in Drosophila affecting the eye-facets: the 
larger the eyebud that Bodenstein (1939) transplanted from a young larva 
into one about to pupate, the more the number of facets that matured, 
the individual size being constant. The additional growth of the ovary 
in Myrmica takes place in the early B period (although as with the wing 
it is probably larger at the end of the A period than in workers) and is 
followed by visible differentiation into ovarioles. The distinction in 
time between growth and differentiation appears less in Myrmica than 
Bodenstein (1953) recounts for Drosophila. 

Thus the characteristic and complete dimorphism of the adult female 
sex is caused by an inhibition of growth and development of the wings 
and ovaries (and no doubt other organs) for a period in the late third 
instar. The arrangement of the terminal filament knobs in a rosette 
with a stalk or neck is a strikingly neat way of providing for two alter- 
native ways of development; which is taken depends perhaps solely on the 
presence or absence of earlier growth. In Formica rufa according to 
Ezhikov (1923), exactly the same happens except that there are about 
5 rosettes giving as many ovarioles in the worker. 

In the honey-bee (Apis mellifera L.) instead of alternative and quite 
distinct paths of development there is in both castes a growth and (in 
the worker) a later reduction of the ovariole number (Zander, 1916; 
Oertel, 1930). The number of ovariole rudiments increases during larval 
life, but more slowly in the worker than in the queen, there being in the 
former at the end of the larval stage no more than in a three day old queen 
celllarva (about 100-115). After the larva has stopped feeding, the ovary if 
in a worker is reorganised, many of the tubes being autolysed and built intoa 
few remaining ones. Thus 30 hours after sealing there are only 12-15 tubes 
in each ovary, and 120 hours after sealing this number is down to 4 or 5. 

In ants, even if the terminal filament rudiments are produced during 
the first and second instar (earlier than these investigations commence), 
they do not differ in number as between queen-destined and worker- 
destined forms. It is also quite clear that the worker ovary is formed 
without degeneration of these rudiments: they behave as a group (the 
rosette) in workers, and as separate units in queens. 


INTERCASTE ONTOGENIES 


Six individuals in this category have been recovered from the 55 females 
that matured (those that died are considered in a later section). This 
figure, roughly 9 %, is almost certainly biassed; for, once the ontogenies 


X 


CASTE DIFFERENTIATION IN « MYRMICA RUBRA » L. 9 


of queens and workers had been charted, medium sized larvae, a priori 


more likely to yield a high proportion of intercastes, were deliberately 


chosen, for the study of abnormalities always illuminates the normal. 
Under natu | conditions they must be extremely rare, for they are only 
occasionally recorded in myrmecological literature, but the author is 


not aware of any quantitative work on this subject in Myrmica. As 


pointed out in the first section a frequency of more than 1 °% is improbable. 

The larvae forming intercastes ranged in winter from 0.4 to 1.41 mg. 
thus covering the central and lower portions of the total female range. 
The adults’ weight did not lie in the 0.2 mg. gap between workers and 
queens, but ranged from 4.5 to 5.8 mg. a wide intermediate zone, but 
mainly worker. 

The adults had the following form. In the head they were worker-like, 
all the ocellar loci being infuscated whilst only the two lateral ones carried 
corneae, and these were no larger than those of workers. In the thorax 
they were intermediate: none had wings in the adult, and in the pupa only 
small conical stumps were apparent, but all had a clear suture between 
the pronotum and the mesoscutum. It was regarding the number of 
ovarioles that they differed from one another: three with 8 in both ova- 
ries; two with 4 in one, and 2 in the other; and one with 2 in one and 4 in 
the other. Thus the ovary provided the only discriminant in the adult, 
but as will shortly appear, the degree of wing growth in the larva was 
closely correlated with this. Were it not for the fact that the ovary 
assumed its queen condition these would have been regarded as very much 
nearer the worker than the queen form. It is unfortunate that the ovary 


has been neglected by other workers in this field (see Hall and Smith, 


1953). 
As these intercastes are of great interest, they have been fully listed in 


Table 6. The B periods vary from 4 to 6 days which makes averaging 
for daily growth rate of doubtful utility. Hence plots of log average 
weight and average wing area by developmental stages have been made 
as was done for the d workers (fig. 2 and 3 respectively). The specific 
growth curves have been drawn in figure 1. 

The relation between average weight and maturity (fig. 2) shows that 
intercastes follow the queen path throughout the A period finishing only 
slightly smaller than the queens themselves. A deflection such as has 
been noticed in most worker types then brings about their separation; 
due, as will appear shortly, to various degrees of developmental acceleration 


and growth retardation, sometimes both affecting a single individual as 


in the d workers. The average wing follows that of the queens very 
closely right up to the 2 segment leg stage, that is, further than the weight 
does. After this there is a substantial reduction in growth rate. . This is 
an example of the general rule that weight changes precede wing changes 
(contradicted it will be recalled in the case of the c workers). 

Considering now the individual ontogenies; the first individual (number 1) 
shows clear affinities with the g queens in its rate of growth throughout 
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its entire life. It fails to achieve their adult status apparently only 
through premature metamorphosis (fig. 1). This individual if its log 
weight is plotted against the queen developmental series shows that a 
reduction in slope starts at the beginning of the B period. The wing grows 
normally until after the 2-segment leg stage, and then, owing to reduced 
growth, it deviates from the queen pattern, although at the 21%- segues’ 
leg stage it is still within the range of variation of the queens. 

The second individual, is also queen-like in early growth, being of more 
than average weight throughout the A period; but in contrast to the first, 
its growth rate drops a day before the start of the B period and continues 
so for the five days before defecation. The wing too is above average 
throughout the A period as well as in the B period until just after the 
2-segment leg stage when it falls behind the queen size—again, it may 
be noted following a change in growth. Probably the wing grew very 
slowly after this, but the data are not available. 

The third intercaste, begins as a small larva and for two days grows as 
though a queen, but its rate then falls for two days, only to recover gain ; 
after fourdays at queen-rate, it again fails and defecates two days later. 
So, in spite of a 5 day B period this individual finishes well below average 
q weight. The two day growth failure in the A period is associated with 
a reduced wing growth. The wing recovers at the end of the A period, 
following the recovery of growth at brain 0.8. The next growth-failure 
—from the 2-segment leg stage is accompanied by a failure in wing growth, 
and the wing ends about the same size as in the two previous individuals. 
All three also developed queen type ovaries. 

The fourth intercaste, beginning as a very small larva grows at a high 
rate until an early stage of leg segmentation and then fails. It spends 
only four days in the B period, and is thus a combination of the properties 
shown by the first two individuals. The wing of this one is queen-like 
as long as it is growing, but ceases growth entirely—not even retaining 
a slight increase—at the moment when body growth is reduced. Thus the 
ultimate size of the wing (that of a queen at the 2-segment leg stage) is 
less than in the three previous cases—the ovariole numbers, 4 and 2 
associate closely with this. 

The fifth intercaste does not start growing immediately, but after three 
days it grows so rapidly that at the end of the A period it is the largest of 
all. In the B period growth fails almost completely so that the larva is 
the smallest at the end of the period. The wing is of queen size as far as 
the middle of the B period when it stops growing entirely, once more fol- 
lowing a change in growthrate. Both the ovary and the wing were similar 
_ to the same in the above individual (number 4). 

Finally the sixth intercaste, starting as a small larva grows as though 
a queen until the last day of the A period, then more slowly until the 2-seg- 
ment leg stage, then for a day quickly again, but this time with an increased 
development rate which reduces the B period to four days. The wing 
behaves peculiarly in this specimen: it falls below average rather earlier 
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than the weight, and continues to grow slowly until the 2-segment leg 
_ stage when it is distinctly below average but not outside the queen range. 
From here on it stops entirely not even showing any response to the renewed 
body-growth at the middle of the B period. Its final value, making it the 
smallest of all the intercastes is again associated with an almost worker 
ovary composed of 2 ovarioles on one side and 1 on the other. 


4 _ Thus these ontogenies show 

_ that a common end is achieved 

_ by diversmeans. Accelerations 
in development or reductions in 

- growth rate precede or accom- 
pany reductions in wing growth, 
and the ultimate size of the wing 
is closely correlated with the 
ovariole number. 


THE OVARY IN INTERCASTES 


This close association of the 
end forms of wing and ovary can 
be traced back into earlier deve- 
lopmental stages. In a group 
of larvae whose wings ranged in 
area from 9 to 11 units at the leg 
2 to 3-segment stage the ovaries 
were intermediate in size between 
those of queens and workers. 

Some showed incipient divi- 
sion into ovarioles, others did 
not. Similar material allowed 
to grow on to the C period just 
before defecation showed ovaries 


Fig. 4. — Stages in the development of the ovary 


in intercastes and workers. A and B, ovaries of 
presumed intercastes in the C period of develo- 
pment; A, with a wing arrested in the early B 
period at 9 units, and B, with a wing arrested in 
the middle B period at 15 units. It is presumed 
that the ovaries are arrested at the same stage 
as the wings. (C, a pair of worker ovaries in the 
early prepupa united by the rosettes; g, germa- 
rium; o, oviduct; p, pulp; s, sheath; ¢, terminal 
filament rudiments forming in workers a rosette. 


similar in every way (fig. 4 A), thus making plausible the inference that a 
growth arrest associated with that of the wings (and comparable with the 


situation in workers) takes place. 


Prohably the germarium grows as 


long as the wing does, and the number of subdivisions that it will produce 
is a function of its size not of the number of terminal filament rudiments. 
’ As far as can be ascertained, several of these knobs are associated with 


-éach ovariole. 


In the few cases that have been examined with wings larger than the 
above, but still less than the expected queen size, the germ had enlarged 
-and the knobs been dispersed over its dorsal end, but the full number of 


eight were never seen (fig. 4 B). 


It thus appears that two methods of 


‘reduction of ovariole number in these intercastes exist, the first a division 
of the rosette, the second an autolysis of rudiments that fail to acquire 


é 
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portions of the germarium. The former is probably more common in the 
smaller ovaries, the latter in the larger ones. The degeneration of the 
terminal filament rudiments recalls the similar fate of the ovariole 
rudiments in Apis. 


THE ONTOGENY OF A MICROGYNE 


One queen has shown an unusual ontogeny that is worth special consi- 
deration: details are given in table 7. She was remarkable in weighing 
only 4.8 mg., much less than any of the others. Only one other similar 
queen has occurred in the course of several years’ experiments: she weighed 
4.3 mg. whereas the normal queen range (in that particular colony) was 
from 5.8to6.9mg. These evidently represent the forms known to myrme- 
cologists as sporadic microgynes, as distinct from established ones as, 
for example, occur in Formica rufa and Myrmica rubra. At the end of 
the A period growth and development halt for two days, and there is a 
slight loss in weight. The wing also stands still but at a perfectly normal 
size for queen wings at that stage and in larvae of that weight. An arrest 
of development at the 1 %4-segment leg stage is accompanied by growth, 
but another of three days at the 2-segment leg stage is not. Even so, 
the wing and weight are only slightly below average at this stage. The 
peculiarity that leads to the minute stature arises subsequently to this, 
for although development resumes at a normal rate, and the wing grows 
normally, there is no increase in weight; in fact a loss due to excretion 
takes place. This case of the wing growing independently of the body is 
unique. 

This ontogeny may be interpreted as follows: that the stature and wing 
size at the 2-segment leg stage were enough to determine queenness. But 
it must be admitted that but for the slightly greater stature at this stage 
the ontogeny has more affinity with those of intercastes. However, it 
may be tentatively concluded that queen determination takes place at the 
2-segment leg stage when the ovary splits and that a large body-size and 
wing area contribute to success either directly or indirectly through 
secondary factors. Further growth though normal is not necessary. 


MORTALITY 


The possibility must be considered that intercastes are intrinsically 
non-viable and that their natural rarity follows from this. This, however 
cannot be the case in Myrmica as is shown by the following figures: out 
of 90 normally cultured larvae, 13 died, and of these 8 were males. Of 
the 5 females that died, 3 never even started to grow, one died at the stage 
brain 0.5 before any sort of caste confusion could have arisen, and one 
died just before defecating, after having followed a normal queen ontogeny. 
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The most common stage for mortality to occur is in the transition from 
_ prepupae to pupae, but in these cases the adult characters can always be 
ascertained even when, as sometimes happens, the individual has been 
damaged by the workers. No intercastes died in this stage. 


THE DIVERSIFICATION OF THE FEMALE POPULATION 
The Process. 


Now that the various types of female ontogeny have been described 
individually it is possible to examine the population as a whole as it 
develops and diversifies, not as it would do in a time series of a natural 
colony in spring, but as in a maturity series after artificial grouping of 
individuals at identical stages of development. In tables 8-12, the 
frequency of a full series of weight and wing classes in the population at a 
series of developmental stages is set out. This set of tables thus provides 
information similar to that of figures 2 and 3 except that, instead of the 
group means, all individual data is present. The female groups are 
arranged from left to right in order of their final adult size. Males are 
included and will be discussed in the next section. 

At the stage brain 0.4 (Table 8) those larvae that have entered (and all 
the Q queens are unrepresented as they pass through this stage before 
winter) show a compact undifferentiated distribution of weight and wing 
sizes. At brain 0.6 (Tables 8 and 11) the wing distribution is still compact 
and without caste-bias although in the weight distribution the q queens 
are rather more disposed to the heavier side than the workers. The Q set 
of larvae are included for the first time, and show a larger average stature 
than any (1), although overlapping considerably with the q set. By brain 
0.8 (Tables 8 and 11) caste bias is obvious as regards both weight and wing 
distributions, and the former shows a sign of splitting in the centre. At 
the next stage, brain 0.9 (or in the case of those that omit this stage, ata 
condition interpolated between brain 0.8 and the start of the B period) both 
distributions (not tabelled) are bimodal. Further as regards the wing, 
only two individuals that later became workers have wings greater than 
four units, and only one that became a queen has a wing of less than four, 
so that a very nearly complete schism has arisen. 

By the 1-segment leg stage, (Tables 9 and 11) the weight distribution 
can be dissected into several groups: smallest of all, the e workers; then 
a group of a and b workers mixed; then another mixed group of ¢ and d 
workers which overlaps with the tail of the mixed queen and intercaste 
group. It is quite clear from the ‘piling up” of workers in the wingsize 
4 group that a limit has been imposed on wing growth. Only two (and 


(1) ‘‘ Stature ’ is a term used in size comparisons made between individuals or groups of iden- 
{ical maturity ; in statistical language, it is a maturity-adjusted comparator. 
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these the last to do so) cross this barrier after the stage brain 0.9; one of 
these is a queen and one a c worker. The two ¢ workers that crossed 
earlier have made no further progress. 

At the 2-segment stage (Tables 9 and 12) which is the next to be tabelled, 
there is a considerable discontinuity between the workers on the one hand 
and the queens and intercastes on the other. The ¢ workers are still the 
largest, but the d workers have been overtaken by the main body of a and 
b workers. The intercastes alone show a discrepancy between their weight 
and their wing positions: as regards the former, they form a distinct tail to 
the queen distribution, but as regards the latter, they are well distributed 
in, but below the average of the queen distribution. 

This is the stage when the clearest weight differentiation is observable, 
for further development blurs rather than accentuates the differences. 
This may be a very important phase for the ovary splits into longitudinal 
segments at this stage and it is highly probable that the size of the germa- 
rium is correlated with stature, and determines the number of tubules that 
are formed. Infact,asimple causal connection between stature, germarium 
and ovary structure may exist. 

At the 3-segment leg stage (Tables 10 and 12) the wing distribution 
shows more differentiation than the weight one, the intercastes themselves 
being clearly distinct from the queens. After defecation the intercastes 
come to lie with the workers rather than with the queens, a fact that would 
seriously obscure their real affinity in the absence of the ontogenetic data. 
Hence in general, weight differences divide the population earlier than do 
wing differences (although at the start of the B period this is less apparent 
than at other stages). Towards the end of development, the wing provides 
the better caste discriminant. 


The causes. 


The population of females thus disperses and dissociates in stature and 
wing size during ontogeny. Excepting the Q set, the whole process 
develops from a near normally distributed population, without any indi- 
cation of differentiation at the stages brain 0.4 and 0.5. From this state, 
weight proportional growth (that is a constant specific growth rate) alone 
would cause a dispersion, but not a dichotomy of the population. In fact, 
however, as has already been pointed out, there is a wide variation in the 
specific growth rate (between the extremes shown by the q and e groups) 
which accentuates the dispersion, and in addition there are rather sudden 
changes in development rate (groupe a, b, and c) and specific growth rate 
(group d) which cause size-dichotomy of the population. Wing-dichotomy 
results solely by growth rate suppression, and the same probably applies 
to the ovary. 

The Q queens are somewhat different in that they are larger from the 
stage brain 0.6 when they commence spring growth. With this prior 


CASTE DIFFERENTIATION IN «(MYRMICA RUBRA » L. 4U5s 


advantage they need only average growth rates and development rates to 


achieve queenness. It may safely be presumed that they show a high 


g/d ratio before winter (1). 

The factors affecting the developmental direction that an individual 
takes can only be surmised. The immediate factors favouring queen 
formation appear to be large stature with associated large wing, high 
specific growth rate (alternative to the above), and a slow development rate 


(provided this is not associated with slow growth. As the last appears to 


come into action suddenly it may not be a cause so much as an effect of 
some further removed deficiency in the queen forming potentiality of the 
organism. Other than that these more remote causes are no doubt 
compounded of diathetic and environmental (especially nutritional factors) 
that they are certainly not genetic alone (Brian, 1954), nothing can be 
said. 

However, the relative role of these three factors in bringing about the 
dissection of the female population into groups during the A period may 
be summarised in a diagrammatic way as follows: points can be given in 
respect of each of the three important immediate factors which as far as 
our study is competent to show affect the chances of queen-realisation: 
initial weight (2), development rate and specific growth rate. Thus three 
grades of the last can be distinguished: that of the e workers: 1 point; that 
of the g queens: 3 points; and that of the rest: 2 points. Then for the 
development rate two levels can be distinguished: that of the a and 6 
workers: 1 point; that of the rest: 2 points (for the slow development rate 
increases the chance of queenness). For initial weight all will have 1 point 


except the Q set which may be given 2. Clearly these enumerations are 


erude, but they will serve the purpose of summarising the information that 
has been collected so far. If the points which each set of individuals scores 
are now added, the sum expresses their chance of attaining the queen state 
and is correlated with their weights and wing areas at the end of the A 
period. Thus the e workers, giving first the pomts for initial weight then 
for development rate, then for specific growth rate, have 1 +2+1=4 
points; the c and d workers 1 + 2+ 2 =5 points; the a and workers 
4+1+2=4 points; the q set of queens 14+2+3= 6 points; and the 


Q set of queens 2+ 2+ 2=6 points. Thus at the end of the A period 


+ 


the indices of queen potentiality, as they may be called, show that a 
discontinuity develops between the a, b and e workers on the one hand and 
the queens on the other, with c and d workers intermediate. By this 


scheme the intercastes would score 6 in the same way as the g type queens. 


(1) Ina later paper, evidence will be presented to show that they undergo a period of diapause 
in the preceding summer. r 
(2) This may alternatively be conceived as pre-winter gain. 
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Stature and the duration of development. 


It is perhaps in the dissociation of growth and development rates vee 
the peculiarity of ant ontogeny lies and which is a basic pape e 
the formation of polymorphic adults. In this respect it 1s worth whi e to 
consider figure 5, where the weight of each adult has been plotted against 
the timeittookto mature. Thereisa distinct stratification, the workers 
occurring below the line drawn, and the queens above—even the microgyne 
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Duration of development (days). 


Fig. 5. — Adult weight plotted against duration of development for all individuals of the female 
groups. Symbols as in previous figures with the addition of m, the microgyne. The curve 
divides queens from intercastes and workers. 


conforms. The intercastes lie between the two sets. Each caste evidently 
shows a negative regression (linear or perhaps hyperbolic) of weight on 
duration of development; small size and slow development being associated. 
This is perhaps the situation in monomorphic insects. 

But the fact that a stratification of caste groups exists implies that the 
gain per unit of development is greater with queens than with workers. 
For, assuming a hyperbolic form of the general equation w = k/x (w, 
weight; x, duration of development; *, a constant), since 1/z is the average 
rate of development over the period considered, the weight gain is propor- 
tional to the rate of development in both cases. But, in the case of the 
queens, the constant 41s larger than with the workers. This lower average 
gain per unit of development as has been discovered results from a marked 
decline in the g/d ratio in the later A period, not from (except in the e 
group) a generally lower value. Another way of expressing this is to 
say, in statistical language, that between castes there is a positive regres- 
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sion of adult weight on duration of development, whilst within castes there 
is a negative one. 


Determination. 


The frequency distribution in the tables enables a probability prediction 
to be made as to the fate of any individual whose destiny is unknown. In 
the B period this amounts to a certainty for no case is recorded of an indi- 
vidual that has taken a worker path regaining that of the queens. Organic 
determination of the worker form is reasonably certain by this stage but 
it may occur even earlier, perhaps as early as brain 0.6 when the first mar- 
ked change in physiological rates is detectable; and in the e workers before 
the third instar. But the meaning and reality of this term can only be 
settled by physiological experiment. 

Although the study of growth and development has made it possible 
to trace the caste-divergence to an earlier stage than the study of the 
wing alone could have done, the wing has nevertheless provided certain 
additional information of interest. With few exceptions it has responded to 
a change in the g/d ratio by a reduction in growth rate. For a and b 
workers this happens at the same time as the general physiological change, 
and a maximum of 4 units area is slowly approached ; in c type workers, 
the reduction in wing rate precedes the general change, but both take place 
at a later stage of development, and the wing attains a slightly larger size. 
In intercastes, where changes in the basic ratio take place over a wide range 
of stages between brain 0.9 and the 2-segment leg stage (but in larger indi- 

viduals than those, that, deviating at brain 0.9 or 1.0, produce workers), 
the wing growth has more momentum and may not be entirely arrested; and 
in the microgyne in which the ratio g/d was reduced after the 2-segment 
leg stage when the larva was a considerable size, the change was evidently 
too late to inhibit the wing at all. The adult form of the queen is probably 
fully determined from this stage onwards. 


The prevention of intercastes 


The gap between the ontogeny stages on the queen path that lie between 
the latest point at which deviation causes worker maturation and the 
point at which deviation does not prevent queen formation thus occupies, 
according to the available evidence, the transition from the start of the 

'B period up to the 2-segment leg stage—about 2 days under conditions of 
4Ahe experiment. This is substantial: as much as 20 % of the total post- 
hibernation growth period, and so large that a special mechanism is proba- 
bly necessary to prevent deviations in this stage. 

There appears to be some evidence that such exists and that the inten- 
sity of the g/d reduction is graded in relation to the danger of deviating 
in this period of development which it is reasonable to assume is greatest 
with those females of intermediate size at the end of the A period. Thus 
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the rate of development in the B period in c type workers is greater than 
in the a and b types which in turn is greater than in the e type, where 
indeed it is not evident. The growth suppression of d types is also much 
more severe than anything normally encountered. And so, for an orga- 
nism developing in the queen manner equilibrium must be very precarious 
especially at certain periods (at brain 0.6 for example and again at the 
end of the A period) when failure results in a more or less severe change in 
physiological state (1) and an alteration in the pattern of organ development. 


ABERRANT MALES 


In the earlier paper it was mentioned that 5 males that showed some 
degree of intermission in their growth schedules were left for consideration 
here. They are, by analogy, the intercastes of their sex as far as growth 
and development are concerned, but not of course anatomically. None 
of them departs much from the envelope of curves provided by the nor- 
mals, but all are below average size, and one, of 4 mg. is the smallest of 
all. Four of them show retardations of development in the segmentation 
period, two with associated retardation of growth and two without. The 
stages at which the inhibition took place were the 1 14, 2 and 2 4% segment 
leg as with the intercastes and the halts lasted from three to nine days. 
Although the result in all cases was to yield smaller than average adults, 
these males only fell below average weight in the late B period: between 
the 2-and 3-segmented leg stage (tables 8, 9, 10). 

The fifth individual is of interest as it is the only male with a B period 


of less than five days. After an arrest of development (but not of growth) . 


at the stages brain 0.8 and 0.9 lasting five days, it went on to segment in 
four days with a sequence as follows: 1, 1 44, 2, 3. This is the sole indi- 
cation that the male sex has given of development acceleration but again 
the similarity is limited to the B period, for in the A period growth was 
normal. No indication of a suppression of wing growth has been detected; 
so that although some of the growth and development characters of sub- 
females appear in the males, the fundamental morphological divergence 
traceable from an early stage, is lacking. However, it is plausible to 
suppose that these sporadic and useless g/d changes may have been syste- 
matically arranged in female ontogenies as part of an intercaste suppression 
device; and so caused to operate in “inferior” individuals at specific stages 
of development prior to the differentiation of queen structures. 

The males compared to the females thus show, in summary: a specific 
growth rate ressembling that of the average female, less than that of the 
q queens, more than that of the e workers; a development rate akin in most 
cases to that of queens, but ressembling the workers more in the absence of 
the stage brain 0.9 and in the occurrence of retardations in the early B 


(4) The deviation must be initiated by internal physiological factors, even though these may 
only trigger a social action; as, for example, if a change in olfactory emission led to a change 
in quantity or quality of food administered by the nurses. 
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_ period and in the single case of a 4 day B period; no sign of dimorphism 
and no indication of this in ontogeny; an earlier growth of the wing and an 
earlier splitting of the testis into follicles. 


DISCUSSION 


It is worth while summarising the important points in this investigation. 
First, the smaller size of workers is due to their smaller size as larvae in 
winter (1) and to the substantial reduction of the g/d ratio as compared 
with queens, for much of their ontogeny. Secondly, the rarity of inter- 
castes is due to an especially severe impact of g/d reduction affecting 
larvae that are intermediate in size between worker and queen at the 
start of the segmentation period. Thirdly, the difference in structure 
between workers and queens, is due to a suppression of the queen diagnostic 
characters in workers at about the same time as the change in physiology. 
The effectiveness of this is aided by the suppression (as compared with 
the male) of the development of these characters in all females until the 
last two days of larval life—a relatively very short period. 

The caste-differentiation mechanism of Myrmica may prove to be of 
general application to ants, in which case the views of Emery will be sus- 
tained. The genus is a relatively primitive one with only a simple dimor- 
phism and comparatively little difference in the size of the castes. But 
the fact that different types of worker-formation with different average 

sizes have been detected does suggest that a similar situation could have 
been developed in phylogeny to provide a greater degree of polymorphism: 
major workers from ¢ and d types, medium workers from a and b types, 
and minor workers from e types. A further possibility can be envisaged 
for which nevertheless evidence at present is lacking: that an individual, 
having lost queen-potentiality could regain a high g/d ratio and go on to 
produce a worker form as large or larger than the queen; with, if allometry 
of the usual type occurred, a soldier-like appearence. To envisage this 
possibility is more reasonable now that Wilson (1953) has done much to 
clarify the situation regarding polymorphism. 

The closest analogy that has come to our notice between the Myrmica 
situation and that of other insects is the case of Drosophila melanogaster 
which has a mutant called “giant”. In fact the describers of this form 
(Gabrichevsky and Bridges, 1928) themselves suggested that it might 
throw light on caste determination in social insects. Like Myrmica, the 
“giant”? mutant matures in two size ranges: at the smaller (about that of 
wild type Drosophila) if poorly fed as in dense cultures; and at the larger 
if well fed, as in spacious cultures. The larger is 1.7 times the weight of 
the smaller. The mutation can be confined to the female sex by using 
“crossed-X” types. Unfortunately, this strain has not been extensively 


(1) The cause of this will be considered in a later paper. 
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studied and it is thought that an extra instar may exist in the large form. 
However, the similarity extends to development rate, for the large form 
takes 4 days longer to mature. This suggests that in “giant”? Drosophila 
the size dichotomy may be brought about as it is in Myrmica, by a reduc- 
tion of g/d ratio acting on underfed individuals with increasing intensity 
the nearer they get to a final critical stage. If so, then the female Myr- 
mica situation may have evolved by two independant steps: size-dichotomy 
by the “giant”? mutation; and dimorphism through suppression of the 
growth of the wing, ovary, etc.,in the smaller size group immediately it 
lost the potentiality for attaining giant stature. This suppression of the 
development of certain organs is neoteny, sensu lato. Since in the primi- 
tive Ponerine ants, dimorphism but not size-dichotomy exists, the evidence 
favours the view that in ants neoteny preceded the “giant” genotype 
in evolution; in these early forms it is not even limited to the female sex. 

Perhaps in the Vespidae and Bombidae the process has started in the 
reverse way, and only the giant constitution so far exists, for, whereas 
marked size differences between castes occur in many species, the morpho- 
logical differences are slight and no greater than could arise from the changes 
in proportion that are known to accompany variations in feeding in many 
insects. Perhaps this might explain the sudden irreversible change from 
worker to queen production as the season and the colony gradually mature. 

Wing rudimentation has been fully discussed by Goldschmidt (1940). 
Although cases of retardation of growth are known, e.g. in the moth 
Orgyia and the midge Belgica it appears that in many forms the wing 
grows fully up to the pupal stage and then degenerates in some degree. 
The Drosophila mutant “miniature” offers a partial analogy however to 
the condition in the non-winged intercastes and workers. In this type, 
the wing grows normally up to the pupal stage (in contrast with Myrmica) 
but fails to go through the phase of cell expansion and wing folding which 
forms the adult wing inside the pupal wing sac. The wing in the adult is 
thus a stump similar to the pupal wing. Thus, although no comprehen- 
sive analogue exists in the mutant series of D. melanogaster, a number of 
partial analogues are known. In addition to “giant”? and ‘“‘miniature’’, 
‘‘antennaless” may be mentioned. Gordon and Sang (1941) have shown 
that the antenna in flies of this type is manifested in varying degrees that 
are related to the specific nutritive condition of the larvae. 

The honey-bee (Apis mellifera) has as is well known been much investi- 
gated from the point of wiew of caste determination, and comparison of 
Myrmica and Apis althought difficult may not be unprofitable. There is a 
marked similarity in that it appears possible to destroy queen potentiality 
by starvation or transplantation from queen-cell to worker-cell, over a 
wide range of development times. Thus from the second day up to very 
late in larval life, after sealing of the queen-cell, starvation may produce 
workers (with intercastes and queens in the last case, Haydak, 1943). 
Thus loss of queen-potentiality can occur over a wide rang of maturity 
and, conversely, queen determination must be very late in ontogeny. 
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On the other hand, intercaste production appears to be much easier 
in Apis than Myrmica. Light starvation at all stages of development 
prior to prepupation yields intermediates in A pis, but except in a special 
period of ontogeny (1) either workers or queens are the result in Myrmica. 
The difficulty with which intercastes are obtained experimentally has been 
demonstrated for other species of ant as well as Myrmica by Ezhikov 
(1923). 

These results can be reconciled since the major morphological dichotomy 
in Apis is not established until the time of metamorphosis (as already 
mentioned). Although the rate of multiplication of the ovariole rudiments 
is less in the worker-cell larva of Apis than in the queen-cell individual, 
they do both continue to multiply in larval life. But during metamor- 
phosis, a profound autolysis and reorganisation takes place, leaving 
only a very few ovariole tubules. It is reasonable to suggest that during 
larval life, the worker-cell and queen-cell individuals are merely extreme 
nutritional variants of a single organism type. The later appearance of 
albuminoid granules in the cytoplasm of the fat body (Mickey and Melampy 
1941), the amitotic division of fat cell nuclei, the retardation of growth 
rate after the second day and various other metabolic changes (Melampy, 
Willis and Megregor, 1940) in worker as compared to queen larvae are 
consistent with this hypothesis. Further it is interesting to note that the 
queen in Apis matures more quickly than the worker. As she is also 
heavier, she represents a case of the combination of rapid growth and rapid 
development while the worker is opposite in both these respects. The 
situation thus parallels that associated with varying size within a single 
caste of Myrmica, rather than between castes. 

Although opinions conflict as to the true interpretation of Apis caste- 
determination, the results of Becker (Zander and Becker, 1925) are not 
necessarily in conflict with the above hypothesis. He transplanted 
larvae from worker to queen cells at various ages, and examined the pupae 
formed; this led him to postulate a loss of queen-potentiality between the 
third and fourth days: but the distinctive changes in pupal organisation 
were not necessarily preceded by a distinctive change in larval organisation 
(physiological or morphological). Only the production by Rhein (1933) 
of queens smaller than workers is not easily accommodated by the hypo- 
thesis advanced. 

Just as intermediates are easily produced experimentally their absence 
naturally is perhaps due solely to a dichotomy of nurse behaviour in 
relation to them and their cell character and situation. The profound 
“reorganisation at metamorphosis is then equivalent to the distinct morpho- 
logical divergence of ant ontogeny in the third larval instar, which obviates 
such during metamorphosis. In other words, in Myrmica loss of queen- 
potentiality is followed by immediate reorganisation on worker lines 
instead of by a delay until metamorphosis. 


(4) The first part of the B period: examples will be given in a later paper. 
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The difficulty encountered in producing intercastes would then be 
due in ants to the concomitant intercaste suppression mechanism already 
discussed. Such regulation at the physiological level which may be 
sensitive in its action to slight differences in inductor strength—perhaps 
represented by some nutritional trophocyte condition—is needed if socially 
disadvantageous intermediate forms are to be avoided since there is no 
way of segregating larvae in ant society. The physiological mechanism 
produces a dichotomy in a continuously varying population. In Apis, 
on the other hand, where larvae can be precisely localised owing to the 
existence of a permanent and differentiated social skeletal system (the 
comb) the dichotomous behaviour of workers in relation to this system 
evidently produces a sufficient difference in the castes, and no physiolo- 
gical suppression of intercastes is needed. Intercaste suppression is at 
the social rather than at the individual level. 

In fact it might reasonably be suggested that the difference between 
the two in respect of caste mechanisms is the difference between ‘‘ giant” 
and ‘‘ wild type” Drosophila. Whereas the former has a genetic mechanism 
that makes it sensitive to food supply in the larval stage, and leads it to 
become adult at two sizes (although only one form), the latter varies widely 
and can be brought to its maximum dimensions by special feeding: for 
Goetsch (1947, 1948) has shown that a substance extracted from yeasts and 
lower fungi that he called vitamin T (1) causes an increase in rate of growth, 
ovary size, and ultimate adult size. In the latter case of course a socio- 
logical dichotomy would have to be imposed in order to achieve a size 
dichotomy of individuals. 

The physiological characteristics of the differentiation mechanism in 
Myrmica invite interpretation through current hormone theory. The 
developing queen-potential female may be experiencing two opposing 
internal influences: the brain and prothoracic hormones acting in favour 
of the rudimentary adult system and the corpora allata in favour of the 
larval system. As long as the latter predominate queen formation pro- 
gresses, but if they fail (cf. extirpation in experimental insects) metamor- 
phosis takes place with many of the organ systems (unlike the experimental 
insect) partially developed (d workers). On the other hand, if they continue 
but the brain-prothoracic system gains increasing influence (cf. implan- 
tation of prothoracic glands), rapid imaginal differentiation without loss 
of growth rate brings about the same end (a, b and ¢ workers). 

Whether or not the equilibrium producing queens involves the operation 
of hormones, it clearly involves an ability on the part of the larval system 
to dominate the food intake and to incorporate the major part of this into 
itself (probably represented by the fat-body). What has been termed 
‘development rate’? is synonymous with growth and differentiation of 
the adult system (2); this grows in the A period and both differentiates 


(1) Similar in most of its properties to vitamin B,,, which together with a number of antibiotics 
has been shown to stimulate growth in vertebrates. 


(2) Or at any rate, the ventral components of the adult system. For it is those buds: of wings, 
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_ (the latter alone is never observed) in the B period. Therefore the change 
in g/d ratio which causes deviation from the queen path may be conceived 
as due either to a failure of total growth without full inhibition of the 
adult system (d workers) or a change of dominance in relation to food 
intake from larval to adult systems. It may only be necessary for a 
slight initial change of dominance to be perpetuated by the increased 
absolute and relative size of the adult system in the larva. Although 
the food intake may still be maintained as before, its conversion into the 
adult tissue undermines the intake mechanism which thereby fails. 


Summary. 


1. The post-winter growth of those larvae of Myrmica rubra L. that 
yielded under optimal culture conditions, workers and intercastes, has 
been described with daily measurements of weight, wing and leg bud size, 
and the state of maturity, and observations on the development of the 
ovaries. 

2. Workers follow the queen method of growth and development for 
varying periods and then deviate through an increase in the rate of deve- 
lopment relative to growth, or an inhibition of growth without full 
inhibition of development. In both cases, wing and probably ovary 
growth is more or less concomitantly slowed and stopped so that the 
emerging adult is imperfect. 

3. Intercastes follow the queen ontogeny type for longer than workers, 
and deviate in more varied ways. Their wing (and ovary) growth is not 
immediately inhibited. The ontogeny of a microgyne is described, and of 
some aberrant males. 

4. The evidence indicates that intercastes are organically suppressed by 
changes in the growth rate/development rate relation that acts most 
severely on individuals that are intermediate in size and related characters 
at the start of the final period of development during which segmentation 
of the adult legs and ovaries takes place. 

5. Three factors favour queen formation: Jarge hibernation stature, 
slow development rate, and high specific growth rate. The first of these iS 
a compound of the second and third acting in the period prior to winter. 


Résumé. 


1. On a décrit la croissance post-hivernale des larves de la Myrmica 
rubra, destinées a devenir, dans des conditions de culture optima, des 
ouvriéres et des intercastes ; on a également donné des observations Jour- 


ovaries and occelli, that lie farthest from the ventral mid-line, that in workers do not keep pace 
in growth and development with the ventral leg system. Their distance from what might be 
construed as the adult organisation centre seems to render them subordinate to the larval'system. 
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naliéres relatives au poids, a la taille des embryons de pattes et d’ailes, a 
Pétat de maturité, et au développement des ovaires. 

2. La croissance et le développement des ouvriéres sont paralléles a ceux 
de la reine pendant des périodes variables, puis divergent : le dévelop- 
pement s’accélére par rapport a la croissance ; ou bien on assiste a une 
inhibition de la croissance sans qu’ait lieu l’inhibition totale du dévelop- 
pement. Dans les deux cas, avec une concomitance relative, la croissance 
de l’aile et probablement celle de l’ovaire se ralentissent et cessent, de 
sorte que l’adulte est imparfait. 

3. Les intercastes suivent le type ontogénique de la reine plus longtemps 
que les ouvriéres et divergent suivant des voies plus variées. La croissance 
de l’aile et de l’ovaire n’est pas immédiatement inhibée. On décrit Ponto- 
génie d’un microgyne et celle de certains males anormaux. 

4, Les observations recueillies montrent que les intercastes sont sup- 
primées organiquement, par des modifications dans le rapport entre le 
rythme de la croissance et le rythme du développement, qui agissent avec 
la plus grande rigueur sur les individus intermédiaires par la taille et les 
caractéres apparentés, au début de la période finale de développement, au 
cours de laquelle la segmentation des pattes adultes et des ovaires a lieu. 

5. Trois facteurs favorisent la formation de la reine : grande taille 
@hibernation, lenteur du développement, et intensité de la croissance 
spécifique. Le premier facteur résulte de action combinée du second et du 
troisiéme dans la période qui précéde Vhiver. 


BbIBO Jbl 


1. B cTaTbe aHo onMcanne pocta B NociesHMHUK Nepvwos MMYHHOK Myr- 
mica rubra L., /MypaBbs/, KOTOpble pH ONTHMAJIbHBIX YCJIOBHAX BbIpall[y- 
BaHHA (B JIadopaTopHn) MpeBpaTHJIMCb B paOOTHHKOB HU B MeKYKacTOBble 
(bopmbl. B ommcaHui MpnBeseHbl aHHble e>*KeAHEBHbIX H3MepeHHit pocta, 
BeJIMUHEI KpblIbeB MH 3a4aTKOB HOF, COCTOAHMA 3peslocTu, WH HadOsO,eHUA 
Hall pa3BUTHeM AMYHHMKOB. 

2. PaOoTHHKM BHaualle, BTeYeHMe pasHIOXx MePHOOB, pacTyT Hu pasBuBa- 
l0OTCA TEM DKE MYTEM, YTO HM MaTKa (MypaBbiHaA apna), HO 3aTeM yKJIO- 
HAIOTCA OT Hero YBesJIMYeHHeM ObICTPOTbI PasBUTHA 10 CpaBHeHHW C pocTom, 
WIN 3aepoKKOH B pocTe, Oe3 NOJIHOM 3aqepokKU B pasBuTun. B oOoux cry- 
4YaAX ITO B.OOJIbIeH MIN MeHbilel CTeMeHH CONPOBOMKLAeTCA 3aeprKKOH B 
pocTe KpbllbeB M BEpOATHO HM AMYHHKOB, Tak YTO NOsyYalllanca B3pocman 
ocoOb HecOoBepLlieHHa. 


3. MeKayKacTosble opMbl ciemywT THNy aHToreHe3a MaTKH Gosee 
NPOAOJDKHTeIbHbIM TMepHoO, 4YeM paOOTHHKH, MH YKMIOHAOTCA OT Hero 
pasHooopasuHee. PocT ux KpbiibeB /M AMYHNKa/ He 3aepoKUBaeTCA TOTYAC 
ne. [laeTca onMcanHe aHTOreHesa MHKPOrHHbI M HeKOTOpbIX abeppupyio- 
WIMX CaMIOB. 

4. Ilonyyenbl 2oKasaTesIbCTBa, YKaSbIBalollve Ha TO, YTO M@XKKACTOBbIe 
(popMbl OpraHnuecKM yrHeTawTCA H3MeHEHHAMM BO B3AaHMOOTHOLIeHMAX 
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MOKAY CKOPOCTbIO pOCTa MU CKOPOCTbIO pa3sBUTHA, YTO BAMAeT OCOOeHHO 
pesko Ha ocobelt cpeqHUXx NO BeMUMHe H NO ApyrvM MpHsHakam, CBAB3A- 
HHbIM C BeJIMYHHOM, BHaYale KOHeYHOrO MepuoOsa pasBUuTUA, B TeueHne 
KOTOPOrO IIpOMCXOMMT CerMeHTalMA HOF WH AMYHUKOB B3POCbIX OcobeH. 
5. Tpw dakTopa ONaronpuatcrBioT (OpMHpOBaHHlO MaTKH : KpylHav 
BeJIMUMHa Tela B MPO 3MMOBKH, Me/VICHHbIM TeEMM PasBUTHA HU BbICOKaA 
OTHOCHTCJIbHaA CKOPOCTb pocta. IlepBbiit bakTop - cylaraemoe U3 BTOporo 
MTpeTbero, ACMCTBYIOWINX B MepHog, MpesuecTByIOWIM 3MMOBKe. 
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TaBLe 1. — Summary of the ontogenies of larvae forming a type workers: averages and range of 
variation. 


The C period was 2 days in three, and 1 day in ten cases. 


a MATURITY, WEIGHT. WING AREA. = 2 
S a 
Ay Min. | Mean.} Max. | Min. | Mean.| Max. | Min. | Mean.| Max. = > 
d d d 4.0 4A 4.2 3 
G e e e 44 4.7 5.0 3 
3 3 3 4,2 4A 47 4 4 4 3 
2 2.3 2% 3.5 Bou! 4.0 4 4 ‘ 3 
1% 1.8 2 2.8 3.4 30 4 4 4 3 
1% 4.5 1% 2.5 2.7 3.0 3 4 4 3 
1.0 1 2 2.4 2 2 3 4 3 
A 0.8 0.8 0.8 1.8 2.2 2.8 2 2 3 3 
0.6 0.6 0.7 1.4 ley) 2.2 1 2 3 3 
0.5 0.6 0.7 1.0 4.3 hed) 1 2 3 3 
0.3 0.4 0.5 0.7 1.0 1.3 1 4 1 3 
0 0.3 0.5 0.4 0.7 1.0 al 4 1 3 
0.2 0.3 0.4 0.6 0.7 0.8 Al 2 
0 0.4 0.3 0.5 0.5 0.5 : 2 
TaBLe 2. — Summary of the ontogenies of larvae forming 6 type workers: average and range of 
variation. 


All three had short C periods. ~ 
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a Maturity, WEIGHT, WING AREA, < © 
cS a 
= pote 
a q Z et 
Ay Min. | Mean.| Max. | Min. | Mean.| Max. | Min. Mean.| Max. 7 s 
d d d 4.5 4.7 eal 4 
t-e t-e t-e 4.9 5.3 5.7 4 
2% 2.9 3 4.7 5.0 5.2 4 5 6 4 
14% 4038) 2 4.2 44 4.7 4 5 6 4 
110) 1 3.3 3.8 4.5 4 5 6 4 
A 0.8 0.9 0.9 2.8 3.1 3.9 3 4 5 4 
0.7 0.8 0.8 2.3 5) 2.8 3 4 4 4, 
0.6 0.7 0.8 5 2.1 2.4 3 3 4 4 
0.5 0.6 On 44 1.6 2.0 1 2 2 4 
0.5 0.6 0.6 1.0 1.2 NS) 1 1 2 4 
0.5 0.5 0.5 0.9 0 leg 1 fl 1 3 
Tasie 3. — Summary of the ontogenies of larvae forming ¢ typ e workers: averages and range of 
variation. 
The C period was 2 days in one, and 1 day in three cases. 
zi 
at WoRKER NUMBER. 
= =a 
i 24 22 23 24 
E 
S Weight. |Wing.| Weight. /Wing.| Weight. |Wing.| Weight. |Wing. 
d 4.0 3.6 3.2 4S 
e 4.7 44 4.0 9.0 
t << — ay) 5.5 
3 k 4 — 6 4.1 4 4.9 4 
oy, == 4 — 6 Bayon ON) 4.7 4 
3.3-3.9 (x 6)| 4 |3.6-4.0 (x 3)| 6 3.0 4 4.5 A 
14% S20) x 2) 4& |3.9-3.8 (x 2)| 6 3.0-0.4 (x2) 4 4,2 4 
Af 3.6 4 3.9 6 — — 4.0 4 
=) 3.8 & |3.4-3.9 (x 4)) 5% 3.0 3) BRSee@) (be ve 
8 3.4 3 |2.4-3.4 (x3)/ 44% — — 2.8 4 
7 [25 es a = 2.4 Py hikteeweay (pe o))i| ales 
6 3.0 3 19 | 2 rig al a 1.4 1 
3) 2.3 2 4.3 l 0.9-1.5 (x 4)| 14 = = 
A ity) fi 1.0 1 0.8 al = = 
3 4 1 0.6 1 0.6 1 == = 
2 0.7 1 ve i 
—_ 
TasBLe 4. — Daily details of weight, wing area, and maturity index for four larvae forming d 


type workers. 


Dashes are used to indicate that a developmental stage was omitted, i.e. not observed in the 
daily examination. The duration (days) of the arrests of development are shown in brackets 


n the weight column. 
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Taste 5. — Summary of the ontogenies of larvae forming e type workers: averages and range 


of variation. 


Only the 16 days covered by all three are given 


One took 16; one 17; and one 24 days in all. 


here. 
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- INTERCASTE NUMBER, 
= 
|58 
oie 1 2 3 4 5 6 
Weight. | Wing. | Weight.| Wing. | Weight.} Wing. | Weight.| Wing. Weight. Wing. | Weight. | Wing. 
d 5.8 4.7 4.6 4.8 4.5 4.5 
é e 6.8 Zo 5.9 5.8 a} 6.0 5.6 16 6.0 12 
" Li — —— — — 6.3 20 
3 ele 234 163 63 VAD i ie 16 5.6 AGm le 6.25 ek 2 
2% | 6.6 24 sytg) ZA. 6.4 16 5.4 16 — —_ = 
9. 5.6 19 5.6 Ay. 5.6 15 — — 5.6 16 5.1 2 
4%) — — Des 14 4.6 10 ee NG. |e (Ce) SIs) 4.9 9 
4 4.6 10 4.9 42 ad) 6 4.3 AA 5) dell Xse2)) eal 4.5 a 
& Bedi 6 4.5 10 3.0 ‘i 3.4 )} 3.9 7 4A 5 
3) 2.8 3 Sina) 8 — — — — — — a0) 4 
8 2A w 3.0 7 2-3 4 Pa) 5 2.8 4 2.6 4 
| =k 4b 55 1 De 4 2.0 3 220 4 1) 8) 2 22 3 
- pom) 4.4 haga A 2),—1— 1.9 1 
240) 0.7 1 hes) ‘ dee 2 ARS Sra aniaees)) 1 ans al 
A 1.0 i dee 1 ‘al 2 0.8 4 
i 3 — == |) Wed 4) 
pe OR 1 0.4 1 
-_ | b 
iw | 8 48 8 +8 8 +8 AEE) nn) 244 
jJovarioles. 
Taste 6. — Details of the ontogenies of six intercastes. 
Z ‘Number 6 had three periods of developmental arrest, the durations of which are indicated in 


brackets. Dashes show where stages are omitted, that is, not seen in the daily examinations. 
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MATURITY 
index. WEIGHT. WING 
d 4.8 
e 5.6 
3 5.8 ay 
2% 5.8 26 
2 6.0-5.8 (x 3) 15-16 
1% 4.2-5.6 (x 3) 13 
4) 3.4 6 
of) 3.5-3.4 (x 2) 6 
8 2.9 4 
ad) 2.3 Pe 
6 4b 2 
a) 4.2 1 
A 1.0 1 
Taste 7. — Details of the daily weight, wing area and maturity of a microgyne. 


The duration of each arrest of development is indicated in brackets in the weight column. 
Weight was lost in two cases and gained in one. 


WniCat POPULATION CLASSES. 

classes ae ‘ oon 
(mg.) of ob en OP ol ROUSE? a emt 
0.6- 3 OD eh 15 dB brain 
1.0- 9 14 3 ee) 3 We 8 0.4 
1.4- 1 1 7 1 
1.0- 3 1 1 8 1 2 
1.4- i 3 3 1 3 Al Zo, 8 
1.8- 3 2) 850 oe 3 a6 a ak) brain 
2.2- 4 3 4 Ae? 0.6 
2.6- 1 1 2 
3.0- 1 1 
1.0- 1 
1.4- 3 5 
1.8- Games 1 9 iW 
2.2- 4 8 ae ol 1 10 3 8 brain 
2.6- 1 1 2 3 4’ 4 AD, 8 0.8 
3.0- 1 1 7) 2 Al 1 1 
3.4- 1 1 4 3 oe 
3.8- 2 2 f 
4.2- 1 1 4 


Tasie 8. — Weight frequency distributions of the various male and female types, at three stages 
of development in the A period. 


The p pulation categories are explained in the text. 


The position of the microgyne is shown 


by a dash. The symbols represent: a to e, classes of worker; I, intercastes; q, Q, small and large: 
queens; m, M, small and large males; F, total females. 
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WEIGHT POPULATION CLASSES, 


classes MATURITY 
(mg.) stage. 
cme mevre Cet dad Db -g. 8 Oooo m M 
1.4- 3 3 
1.8- 2) A. 3 
2.2- spe el 8 
2.6- 3 74 4 ‘le eel 
3.0- 1 ‘ln will vie 3 oe leg 
3.4- ee 5 6 1-segmented 
3.8- ae 1 4 i 
4.2- 4 ig a i 
4.6- vy a 2S 1 
5.0- dh eS Zaes 
5.4- shel 
2.2- ft 4 
2.6- 1 4&4 5 
3.0- ce 7 
3.4- yy. | Ys 3 J ‘il 
3.8- 2 2 Did. 
4.2- De al 3 Zao leg 
4.6- i 2 6 2-segmented |) 
5.0- 2 2 4 
5.4- eat 5) 2 
5.8- Be dle 9G 4 
6.2- 5 308 
6.6- 2 oo 
7.0- 0 
7 4- ioe. 
TasLe 9. — Weight frequency distributions of the various male and female types, at two stages 


of development in the B period. 


The population categories are explained in the text. The position of the microgyne is shown 
by a dash. Symbols as for Table 8. 
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WEIGHT POPULATION CLASSES. 
classes MATURITY 
(mg.) stage. 
St @ @ Gg tk gg @ B m M 
2.6- 4 al 
3.0- Al 4 
3.4- 3.63 6 
3.8- a al 1 5 
4.2- ie 2 2 5 
4.6- 2 At al 4 2 
5.0- 1 3 4 So 
5.4- 2 2 4 
5.8- 1 Ds & 4 leg 
6.2- 2 2 2 3-segmented 
6.6- 1 1 2 2 
7.0- 4 3&4 5 fl 
7.4- 2 2 2 
7.8- 2 ae 
8.2- 2 Ome 
8.6- 0 
9.0- 4 1 
3.0- 2 if 3 
3.4- ‘ 4 1 6 
3.8- 4 2 ‘ y 1 
4.2- Pe tills War eae ongei) 8 
4.6- 2 1 4 Ag 8 2 4 
5.0- 1 1 Pe 3 
5.4- 1 2 3 4 
5.8- fo 5 immediately 
6.2- 2 2 4 after 
6.6- 2 2 3 defecation 
7.0- ‘! a3. 4 w 
74- 25 2 1 
7.8- al 28 
8.2- 1 1 
8.6- 
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TABLE 10.— Weight frequency distributions of the various male and female types, at two late 
stages of development. 


The population categories are explained in the text. The position of the microgyne is shown 
by a dash. Symbols as previously. 
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> i sh 
1 # vi 
2 io 52 eit 4 41 
3 oul a GN ey il {ie 1 
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8 PF aah 
9 2 
10 seo 
ta! 1 
4 2 Sy ee 5 
3 he il 9 
“3 4 Pe ee 10 
5 1 1 
6 A Ain hp IP: 4 il 
5 ily al 2 2 leg 
8 2 4 6 1 1-segmented 
$) 2 4 3 5 | 
10 ell 3 6 3 3 
11 4 ee 5 es 
12 2 3 B 
13 fl 
14 
15 1 
Tasie 11. — Wing area frequency distributions of the various male and female types referred 


to in the text, at three stages of development. 


The position of the microgyne is shown by a dash. Symbols as previously. 
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TABLE 12, — Wing area frequency distributions of the various male and female types referred 
to in the text, at two stages in the B period. 


In the first set, the unit areas are grouped in pairs, in the second set in fours, to economise 
space. The position of the microgyne is shown by a dash. Symbols as previously. 


INFLUENCE DES REINES MORTES SUR LE 
DEVELOPPEMENT OVARIEN DE JEUNES 
OUVRIERES D’ABEILLES (Apis Mellifica)*. 


par Janine PAIN 
Station de Recherches apicoles de Bures-sur- Yvette (Seine-et-Oise ). 


Chez les insectes sociaux, la reine ne cesse d’étre entourée par une véri- 
table cour. Chez les termites, les ouvriers léchent avec avidité abdomen 
de leur reine, et on avait émis & ce sujet Vhypothése d’une substance de 
castration contenue dans les téguments de la reine. Chez les abeilles, Vat- 
tractivité de la reine vis-a-vis des ouvriéres est aussi tres marquée. Est-ce 
Podeur propre de la reine qui attire ainsi les ouvrieres, ou s’agit-il en plus 
d’une substance qu’elles absorbent en nourrissant ou en léchant la reine, 
et qui, comme chez les termites, inhibe chez elles le développement de leurs 
ovaires ? 

C’est tout a fait par hasard qu’en avril dernier j’ai constaté qu’une 
reine (noire) fécondée, morte naturellement dans une cagette d’expérience, 
continuait 4 intéresser les jeunes abeilles qui se trouvaient prés d’elle, et 
cela pendant dix-sept jours. Quelques abeilles effleuraient la reine de leurs 
antennes, d’autres la léchaient. Lorsque cette reine mourut deux jours 
aprés son introduction dans une ruchette type Liebefeld (1), peuplée 
d’environ une centaine de jeunes abeilles A4gées de deux jours, je la laissai 
en présence de celles-ci. Au bout de dix-sept jours, j’examinai les ovaires 
des ouvriéres, et je constatai que, bien qu’elles aient recu du pollen frais dés 
les premiers jours de l’expérience, leurs ovaires restaient atrophiés. Or 
j'ai déja montré (Pain, 1951) que de jeunes abeilles encagées, soumises a 
une alimentation comportant du pollen frais, présentent, au bout de dix 
jours de nourrissement, des ovaires développés. 

Cette atrophie des ovaires, normale en présence d’une reine vivante, ne 
Pest plus en présence d’une reine morte. 

J’ai donc recommencé la méme expérience avec une autre reine (noire) 
fécondée, elle était accompagnée de 50 abeilles A4gées de un jour qui rece- 
vaient, dés le début de l’expérience, du pollen frais, du candi et de l’eau. 
-Le lendemain, la reine est décapitée. Quinze jours apres, 22 abeilles sont 
disséquées : aucun ovaire n’est développé, bien que l’on ait observé une 
consommation du pollen frais tout au long de l’expérience. 

Voici, sous forme de tableau, les résultats d’expériences qui ont été 
conduites exactement comme les deux précédentes. Les reines étaient 


(*) Mémoire remis en 1954. _ 
(1) Cagette de 18 centimétres de haut sur 17 centimétres de large, et 4 centimetres d’épaisseur. 
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tuées au bout de quelques heures ou de quelques jours aprés leur intro- 
duction parmi les jeunes abeilles, puis placées a la glaciére a 0°, ou dans un 
bain de vapeur plus ou moins prolongé, ou tuées par le CH CL;, ou encore 
la section d’une partie de leur corps (abdomen, téte ou thorax) ; quelques- 
unes moururent naturellement. Le nombre dejeunes abeilles utilisées par 
cagettes s’élevait a 30 abeilles (tableau I). 

On considére que les ovaires sont peu développés lorsque le pourcentage 
d’accroissement ovarien ne dépasse pas 30 a 35 p. 100, alors que les ovaires 
des témoins peuvent varier de 55 a 100 p. 100. Sauf dans le cas des expé- 
riences XIV et XVI, ot seul l’abdomen est offert aux abeilles, et dans 
Pexpérience XII ov la reine est restée deux mois en étuve avec quelques 
abeilles, les ouvriéres se sont toujours occupées du cadavre de leur reine. 

Du tableau I, il ressort qu’un cadavre de reine fécondée attire les ouvridres 
aussi fortement qu’un cadavre de reine vierge : les ovaires des ouvriéres ne 
se développent que trés peu, méme en présence de pollen frais (exp. III et 
XV). De méme les ovaires des ouvriéres ne se développent pas davantage 
en présence d’une reine vivante, qu’elle soit vierge ou fécondée. 

Quil n’y a pas de différences bien nettes lorsque les reines sont tuées 
par le froid ou par la vapeur (exp. IV et VIII) : le développement ovarien 
n’atteint que 18,8 p. 100 et 16 p. 100. 

Par contre les deux reines tuées au chloroforme (exp. XI et XIII) 
n’inhibent pas le développement ovarien des ouvriéres, puisque le pour- 
centage d’ovaires développés atteint dans un cas 85 p. 100 et dans l’autre 
80 p. 100. Comme les téguments des deux reines ont été au contact des 
parois d’un tube de verre souillé par le CH CLz, il est trés possible que la 
« substance inhibitrice » de la reine, si on admet que celle-ci se trouve 
dans la chitine, a été dissoute par le solvant. Ceci expliquerait ce fort 
pourcentage d’ovaires développés. Dans l’expérience XI, les abeilles ont 
continué a s’intéresser au cadavre de leur reine. On se trouverait peut-étre 
en présence d’une substance liposoluble. Cependant, on ne peut rien affir- 
mer de certain, car ces deux reines avaient été conservées en étuve en 
présence de quelques abeilles seulement, pendant deux mois. Dans l’expé- 
rience XII, la reine a été également maintenue en étuve pendant deux 
mois en présence de 10 abeilles au minimum, elle n’inhibe pas non plus 
Paeccroissement ovarien, 94,7 p. 100 des ovaires sont développés. Cette 
reine mourut naturellement, cependant les ouvriéres ne se sont pas occu- 
pées d’elle. On peut penser que, dans ce dernier cas, la « substance inhi- 
bitrice » du développement ovarien des ouvriéres que la reine distribue 
normalement dans une ruche est absente, parce que la reine a été insuffi- 

-sSamment alimentée par un nombre restreint de nourrices. 

Sauf dans les expériences XI, XII et XIII, les reines proviennent direc- 
tement de ruches normales, ou ont été mises en |présence d’un nombre 
d’abeilles important (100 a 300 jeunes abeilles). Le nombre @abeilles 
soignant la reine est un facteur dont il faut tenir compte. Ceci serait 
- d’ailleurs en rapport avec ce que les apiculteurs ont remarqué eux-mémes : 
c’est-a-dire qu’une reine confinée dans un espace clos, en contact pendant 
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plusieurs jours avec un nombre limité d’abeilles (expédition de reines par la 
poste), ne reprend pas toujours sa ponte immédiatement et son acceptation 
dans la nouvelle ruche est plus délicate. 

Il est difficile d’expliquer pourquoi les abeilles ne s’intéressent pas a un 
abdomen de reine morte, vierge ou fécondée, alors qu’elles s’intéressent a 
un thorax ou une téte de reine isolée, mais, comme il s’agit de reines 
mortes, il se peut que la substance ait été détruite. 

J’ai pensé que les reines qui n’étaient tuées que trois ou quatre jours 
apres leur admission dans les cagettes pouvaient inhiber plus comple- 
tement le développement ovarien des ouvriéres, en leur distribuant de 
leur vivant ce que Butler appelle the queen substance. 

Cas de l’expérience V ot une reine fécondée est tuée deux jours aprés 
son admission : 26 p. 100 d’ovaires développés et l’expérience VIII ot la 
reine fécondée est tuée quatre jours aprés : 16 p. 100 d’ovaires développés. 
On considére que, de toute facon, le pourcentage d’accroissement ovarien 
est dans ce cas inférieur a celui fixé comme pourcentage positif (au dela de 
50 p. 100). 

C’est pourquoi j’ai refait une deuxiéme série d’expériences ou les reines 
sont introduites mortes dans les cagettes (tableau 2). 

Du tableau II, il ressort que le cadavre de reine fécondée attire les 
ouvriéres tout comme le cadavre de reine vierge, expériences VI, IX et 
X : le pourcentage des ovaires développés reste faible : 20 let ;25 p. 100 
d’ovaires sont développés. On reste toujours dans la zone des trés faibles 
accroissements ovariens. La téte et le thorax réunis sont plus attractifs 
que l’abdomen seul : 69,2 p. 100 des ovaires sont développés en présence de 
Pabdomen d’une reine fécondée contre 8,33 p. 100 en présence du thorax, 
des pattes et de la téte réunis. Cette attraction se poursuit méme au cours 
dun deuxieéme essai en présence de nouvelles abeilles : les ovaires des 
ouvrieres du deuxiéme essai ne sont pas plus développés : 8,33 p. 100. 
Au cours d’un troisiéme essai, en utilisant le thorax seulement, 41,66 p. 100 
des ovaires sont développés. 

La téte isolée d’un cadavre de reine provenant de l’expérience XVII a 
donne a nouveau un pourcentage faible d’ovaires développés : 28,57 p. 100. 
Une téte isolée d’ouvriéres n’intéresse pas les jeunes abeilles. 

Par contre, le thorax isolé provenant de la méme reine (XVII @) attire 
moins les ouvriéres et, corrélativement, le développement ovarien atteint 
58,3 p. 100. 

D’autre part, un cadavre de reine encore a l’état de nymphe n’empéche 
pas les ovaires des ouvriéres de se développer. I] ne ies intéresse aucunement, 


sans doute la « substance inhibitrice» ne se trouve-t-elle que dans ’imago. 


L’odeur d’une cagette ayant contenu le cadavre d’une reine féconde 
attractive (exp. XVII a) ne suffit pas a provoquer le développement ovarien 
des jeunes abeilles encagées 4 nouveau dans la méme enceinte : 80 p. 100 
des ovaires sont développés, bien que la cagette les intéresse vivement 
pendant quelques heures. 
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RESUME DES TRAVAUX DE C. G. BUTLER 


Butler a étudié la « substance inhibitrice » émise par la reine, mais par 
une méthode tout a fait différente. Son travail porte sur importance de 
la reconnaissance, par une colonie d’abeilles, de la présence de sa reine. 
La méthode utilisée par cet auteur, pour déceler le moment ot les ouvriéres 
s’apercoivent de l’absence de leur reine, est l’apparition dans la ruche de 
cellules royales. Les abeilles d’une colonie munie d’une reine pondeuse 
active ne construisent pas normalement de cellules royales, ni ne tolérent 
la présence de telles cellules dans leur ruche. Dans une premiére expérience, 
des reines pondeuses sont encagées de telle sorte que le degré de séparation 
entre une reine et ses ouvriéres peut varier depuis l’association libre avec 
les ouvriéres jusqu’a la séparation la plus compléte. Lorsque les abeilles 
peuvent s’approcher trés prés du corps de leur reine, elles ne construisent 
pas de cellules royales. Si, au contraire, on supprime le contact entre les 
ouvriéres et la reine (reine séparée des ouvriéres par un double grillage), 
elles construisent des cellules royales. La vue de la reine ainsi que son 
odeur sont insuffisants pour empécher la construction des cellules royales. 
Plus la colonie est forte, plus la reine doit étre accessible aux ouvrieres, si 
Pon veut inhiber la formation de telles cellules. Ces résultats suggérent 
que les ouvriéres obtiennent normalement de leur reine une substance qui 
inhibe la construction de cellules royales, a condition toutefois que la 
substance obtenue soit en quantité suffisante et que les ouvriéres soient en 
contact direct avec la reine. Mais il est peu probable que chaque membre 
de la colonie obtienne directement de la reine la substance inhibitrice. 
Il semble plus plausible d’admettre qu’un nombre limité d’abeilles obtien- 
nent cette substance, qui est ensuite partagée avec tous les autres membres 
de la colonie. Butler prouva effectivement qu’il y a passage de la substance 
d’une abeille 4 autre. II divise en trois parties une colonie forte. La partie 
A recoit du couvain, des adultes et la reine. La partie B recoit du couvain 
trés jeune et des adultes. La partie C recoit aussi du couvain jeune et a 
peu prés le méme nombre d’abeilles adultes que le nucleus B. Le trou de 
vol des trois nuclei est obturé; dix minutes plus tard, 20 ouvriéres choisies 
au hasard dans le nucleus A sont introduites en B. Toutes les cing minutes, 
20 ouvriéres sont ainsi transportées de A en B. Le nucleus C ne recoit 
aucune abeille et sert de contrdle ; quatre heures aprés, les trois nuclei 
sont examinés : en CG, il observe trois cellules royales; en A et B, aucune 
trace de cellule royale. Les abeilles de A, oti se trouve la reine, transportent 
avec elles la substance inhibitrice, qu’elles distribuent aux abeilles de la 
colonie B, puisque a aucun moment il n’y a formation d’ébauches royales. 
D’autre part, les abeilles orphelines de B obtiennent une quantité suffi- 
sante de substance, puisqu’elles sont capables d’inhiber complétement la 
formation de cellules royales. 

Des observations ont montré que les abeilles d’une colonie obtiennent la 
« substance inhibitrice » en léchant le corps et plus particuliérement l’ab- 
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domen de la reine. La substance est ensuite offerte aux autres membres de 
la colonie. Voici le résumé de l’expérience qui a permis A Butler d’atteindre 
cette conclusion : une petite colonie est divisée en deux parties A et Ba 
peu pres égales, comprenant des adultes, des provisions et du couvain de 
tous ages. Ces deux nuclei sont accolés, mais séparés par une partition de 
bois, verticale. Les abeilles du nucleus A ne peuvent pénétrer dans le 
nucleus B et vice versa. Les abeilles A peuvent voler, mais non celles de B. 
Au milieu de la partition, il fore un trou qwil ferme par un ruban de caout- 
choue percé d’un autre orifice dans lequel il maintiendra une reine. Cette 
reine est exposée de telle fagon que la téte seule ou la téte accompagnée du 
thorax et des pattes soit exposée aux abeilles du nucleus A, tandis que le 
thorax et Pabdomen, ou seulement l’abdomen, est exposé en B. Quarante- 
huit heures aprés, les nuclei sont examinés. On voit alors qu’il n’est pas 
nécessaire, pour les abeilles d’une colonie, de nourrir leur reine ou de se 
nourrir de ses excréments pour obtenir la « substance ». Cette substance 
provient de toutes les parties du corps de la reine, mais, pour qu’elle inhibe 
complétement la formation de cellules royales, il faut que les abeilles aient 
accés & un minimum de surface du corps de la reine. Plus la colonie 
d’abeilles est petite, moins grande est la surface du corps de la reine solli- 
citée par les ouvriéres. 

Le nombre de cellules royales construites en quarante-huit heures par un 
groupe d’abeilles d’une race donnée dépend du nombre d’abeilles composant 
le groupe. 

Butler imagina un appareil qui permettait acces de groupes déterminés 
d’abeilles d’une méme colonie a leur reine pendant des périodes de temps plus 
ou moins limitées. L’expérience durait une heure. I put confirmer qu’il existe 
une quantité minimum de «substance» par unité de temps, nécessaire pour 
empécher un nombre donné d’abeilles de construire des cellules royales. 

Dans les cas de supersédure, on trouve des cellules royales dans les colo- 
nies. La reine produirait, dans ce cas, la «substance inhibitrice », mais n’en 
produirait pas assez pour inhiber complétement la jformation de cellules 
royales. Cette faible production de « substance » parait étre associée dans ce 
cas a une faible production d’ceufs de la part de la reine. 

Cette substance, selon Butler, est trés fugace: une reine morte n’attire 
plus les ouvriéres que pendant une ou deux heures, et la quantité de « sub- 
stance inhibitrice » qu’elles obtiennent de la reine est seulement suffisante 
pour différer de quelques instants la formation de cellules royales. 

Il pense enfin que des reines vierges [paraissent produire une substance 
inhibitrice de méme qualité que celle produite par des reines pondeuses. 


DISCUSSION 


Le probléme de la substance attractive de la reine peut étre abordé de 
deux manieres différentes. Dans le premier cas, elle se manifeste en inhibant 
la formation de cellules royales (Butler). Dans Vautre, en inhibant le déve- 
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loppement ovarien des ouvriéres (Pain). Dans le cas desreines mortes (Pain), 
les abeilles encagées ne peuvent sortir, leur nombre est restreint (30 abeilles), 
le couvain est absent. La présence de la reine vivante ou morte ne peut se 
traduire que par l’inhibition du développement ovarien des ouvriéres. 
Butler, au contraire, travaille sur des colonies dont entrée est libre. Le 
nombre d’abeilles est élevé, du couvain jeune est présent dans les colonies. 
La présence de la reine peut se manifester par l’inhibition de la formation 
de cellules royales. 

Le corps entier de la reine contiendrait cette substance, mais abdomen 
serait plus particuliérement attractif (Butler). Je trouve, au contraire, que 
la substance inhibitrice du développement ovarien des ouvriéres serait 
contenue plutét dans la téte (Pain). 

Pour Butler, cette substance est fugace (quelques heures). Elle serait au 
contraire trés stable, et sa stabilité peut durer au dela de quinze jours (Pain). 

La différence des résultats tient au fait qu’on ne peut comparer les deux 
méthodes. Il se peut que la quantité nécessaire de « substance inhibitrice » 
ne soit pas la méme pour inhiber la formation de cellules royales d’une part, — 
et le développement ovarien des ouvrieres d’autre part. Le « test ovaire » 
est tres probablement plus sensible que le « test cellules royales », vu la 
petite quantité d’abeilles qu’il implique. Toutefois le fait que la premiere 
substance inhibitrice est répartie sur tout le corps et l’autre dans la téte 
seulement est plus difficile 4 expliquer; l’existence de plusieurs substances 
dans différentes glandes n’est pas a exclure. 

Cette substance est présente a la fois chez les reines vierges ou fécondées 
(Pain-Butler). Il semble que les reines vierges produisent une substance de 
qualité semblable a celle des reines fécondées (Butler). 

On ne connait rien de bien défini sur la nature de cette substance. On 
pense qu’elle serait peut-étre liposoluble (Pain). 


RESUME ET CONCLUSIONS 


Des reines tuées quelques jours aprés leur introduction prés de jeunes 
abeilles encagées, ou présentées mortes au début de l’expérience, continuent 
a intéresser les ouvriéres pendant plus de quinze jours. 

Les ovaires des ouvriéres ne se développent pas, ou trés peu, bien qu’elles 
aient recu du pollen frais dés les premiers jours de l’expérience. 

Les pourcentages d’ovaires développés en présence de cadavres de reines 
varient de 0 p. 100 a 26 p. 100, alors que les témoins sans reine de 55 p. 100 
a 100 p. 100. 

Un cadavre de reine fécondée attire les ouvriéres aussi fortement qu’un 
cadavre de reine vierge. 

Par contre, des reines tuées au chloroforme n’inhibent pas le dévelop- 
pement ovarien des ouvriéres. On a pensé qu’il s’agissait peut-étre d’une 
substance liposoluble contenue dans les téguments de la reine. D’autres 
expériences seront a faire dans cette voie. 
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Une reine conservée pendant deux mois en étuve en présence de quelques 
abeilles et dont le cadavre n’attire plus les ouvriéres n’inhibe pas le 
développement ovarien de celles-ci. 

De méme, un cadavre de reine a l’état nymphal n’inhibe pas non plus 
le développement ovarien. 

On pense que la « substance inhibitrice » de la reine ne serait présente que 
chez Pimago. Cette substance existerait 4 la fois chez les reines fécondées 
ou vierges, a condition toutefois que les reines aient été alimentées par 
un nombre suffisant de nourrices. 

La téte reste la partie du corps de la reine la plus attractive. II ne s’agit 
done pas, dans ce cas, d’une excitation visuelle due 4 la présence du corps 
entier de la reine. 

Une cagette ayant contenu le cadavre d’une reine fécondée attractive 
ne suffit pas a provoquer le développement ovarien des jeunes abeilles 
encagées dans la méme ruchette. 

Enfin cette substance est stable, puisque des cadavres restent attractifs 
pendant plus de quinze jours. 

Cependant, pour étre plus affirmatif dans nos conclusions, il nous 
reste a isoler cette substance, car ’hypothése d’une influence tactile 
au moins partielle ne peut étre tout a fait exclue. 

Je signalais dans un travail précédent, en critiquant les travaux de 
Mussbichler, qu’une des raisons probables de Vatrophie ovarienne des 
ouvriéres était la perte continue d’une substance de fécondité qu’elles 
donnent a la reine d’une maniére continue (gelée royale). I] faut donc 
maintenant y ajouter la distribution par la reine d’une « substance de 
stérilité » sécrétée par les glandes tégumentaires de la reine. 
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STEHEN ERKRANKUNGEN UND TOTENFALL DER BIENEN 
IM WINTER IM ZUSAMMENHANG MIT 
WITTERUNGSFAKTOREN ? 


Dr. Leopold SCHUA (1) 
Aus dem Zoologischen Institut der Universitit Miinchen. 


EINLEITUNG 


Die Honighiene wird im erwachsenen Zustand ebenso wie ihre Brut 
von vielen Krankheiten befallen, die manchmal zu einer starken Dezi- 
mierung oder sogar zum Untergang eines ganzen Bienenvolkes fiihren 
k6énnen. 

In der Praxis interessiert meistens nur die Frage, wann es zu einem 
seuchenhaften, akuten Auftreten einer Krankheit kommt, die dann 
schwere wirtschaftliche Schiden nach sich ziehen kann. Solange sie 
jedoch nur auf eine geringe Zahl von Einzelindividuen eines Volkes 
beschrankt bleibt, also nicht als Seuche auftritt (nach A. BorncHERT — 
Nosemabefall zum Unterschied von Nosemaseuche) wird dem wenig 
Beachtung geschenkt. Dessen ungeachtet lauft aber in jedem einzelnen 
Tier der Krankheitsprozess mehr oder weniger durch Aussenfaktoren 
begiinstigt ab. Am Ende steht der Tod. 

Aus der Humanmedizin wissen wir, dass bei bestimmten sogenannten 
pathogenen Wetterlagen, eine Hiufung der Todesfalle eintritt und zwar 
nicht nur bei Kranken, sondern auch bei Gesunden, aber gealterten Men- 
schen. Ebenso kann es zu einem Ansteigen der Erkrankungen kommen, das 
aber mit einer Seuche nichts zu tun hat. Hierbei kann entweder eine 
erhohte Disposition des kranken Organismus oder eine erhdhte Virulenz 
des Erregers, bedingt durch bestimmte meteorologische Einfliisse vor- 
hegen. 

In diesem Zusammenhang interessierte, ob auch bei Bienen eine erhdhte 
Mortalitat bei gewissen Witterungsverhdltnissen auftritt. Ein jahreszeit- 
‘lich gehiuftes Auftreten der Bienenseuchen ist uns schon bekannt (O. Mor- 


GENTHALER). 


(1) Herrn Prof. Dr. K. v. Frisch und Frau Prof. Dr. R. Beutler danke ich fiir ihr Entgegenkommen, 
das mir die Durchfiihrung der Versuche erméglichte, ferner gilt mein Dank Herrn Veterinarrat 
Dr. Wojtek von der Bayer. Landesanstalt fur Tierseuchenbekampfung, fiir seine Mithilfe bei 
der Feststellung der Krankheitsbefunde. Ebenfalls danke ich der Deutschen Forschungs- 
gemeinschaft mit deren Hilfe die Untersuchungen beendet werden konnten. 
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METHODE 


Fur die Durchfiihrung der Versuche wurden die Wintermonate gewahlt, 
da es in dieser Zeit, durch das enge Beisammensein des Bienenvolkes in 
der Wintertraube, ohne Betatigung im Freien und durch eine geeignete 
Methode ermoglicht war, simtliche Bienen zu erfassen, die im Laufe des 
Winters starben, um sie dann einer Untersuchung zuzufiihren. 

Die im Verlauf des Winters gestorbenen Bienen bleiben entweder im 
Stock am Boden liegen oder werden bei sch6nem, warmen Wetter von an- 
deren aus dem Stock hinausgetragen. Es galt nun in erster Linie, diese 
hinausgetragenen Bienen sicherzustellen. Wenn man an schénen, warmen 
Wintertagen die Bienen beobachtet, so sieht man, dass die Toten nicht 
allzuweit vom Stock weggetragen werden, manchmal sogar nur bis 
vor das Flugloch. Diese 
toten Bienen sind aber 
eine von den Voégeln sehr 
begehrte Bereicherung 
ihrer Winternahrung 
und liegen daher nicht 


ae lange vor den Bienen- 
stocken. Um das Weg- 

tragen toter Bienen zu 

appre a verhindern, brachte ich 
fe Fie ~ bei eigen Standen vor 


dem Flugloch, an der 
Stirnseite der Stécke, 
Abb. 1. — Absperrgitter vor einem Bienenstock. ein Gitter an, durch des- 
sen Maschen die Bienen 
zwar hindurch kriechen konnten, um sich bei schOnem Wetter zu entleeren, 
ein Verschleppen der Toten aber verhindert wurde (S. Abb. 1). Andere 
Sticke stellte ich in einen grossen Flugkafig, der durch Gazevorhange fiir 
jedes Volk noch unterteilt war. Diejenigen Bienen, die im Stock am Boden 
hegen geblieben waren, holte ich mit einer langen Feder durch das Flugloch 
vorsichtig heraus, um jede Stérung des Volkes weitgehend zu vermeiden. 
Die toten Bienen wurden taglich eingesammelt und jeweils auf Nosema, 
Milben, Pilzbefall und Ruhr, teils in der Bayer. Landesanstalt fiir Tier- 
seuchenbekampfung in SchleiBheim, teils gleich im Zoologischen Institut 
untersucht. 
Bei allen Versuchen standen die Bienen-Stécke im Garten des Zoolo- 
gischen Institutes in Miinchen, mit den Fluglochern in siidlicher Richtung. 
Um die meteorologischen Vorgiinge zu erfassen, waren in nichster Nahe 
der Versuchsstinde meteorologische Messgerate in Schutzhduschen auf- 
gestellt. Registriert wurden laufend, die Temperatur der Umgebungsluft, 
die relative Feuchtigkeit der Luft, der Dampfdruck, die Helligkeit, die 
Bedeckung, die Sonnenscheindauer, der Wind und der Luftdruck. Die 
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anderen Faktoren, wie Luftkorper, Frontendurchginge, Fohnwetterlagen 
und luftelektrische Feldunruhe, sowie Stérungen im Langwellenbereich 
wurden mir in entgegenkommender Weise vom Wetterdienst, vom Meteoro- 
logischen Institut der Universitat und von der Physikalisch-Bioklimati- 
schen Forschungsstellein Miinchen zur Verfiigung gestellt. Diesen Institu- 
tionen méchte ich dafiir an dieser Stelle meinen Dank aussprechen. 

Als Bienenmaterial standen mir Nigra-, Krainer- und Heidevilker 
zur Verfiigung. Es handelte sich dabei also im wesentlichen um Bienen- 
rassen, die in unserem Klima zu Hause sind und daher wohl am ehesten 
normale Ergebnisse erwarten liessen. Um geniigend statistisches Material 
zu erhalten, wurden die Untersuchungen im Verlauf von vier Wintern 
durchgefiihrt. 


ERGEBNISSE : 


Die Verluste die die einzelnen Vélker erlitten, waren iiberraschend 
niedrig. Der tiagliche Durchschnitt betrug in allen Jahren nur 6 Bienen. 
Setzen wir die Verluste der einzelnen Bienenvolker in Beziehung zur 
jeweiligen Gesamtstarke, so zeigt 
sich, dass der nomale Ausfall, den 
die Volker im Winter erlitten, im 
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Abb. 2. — Die Verteilung der Todesfalle auf 
die einzelnen Wintermonate. Die Prozente 
sind auf die Gesamtzahl der Ausfalle bezo- 


Abb. 3. — Die Verteilung der Erkrankungen 
auf die einzeinen Wintermonate. Die Prozente 
sind auf die jeweiligen monatlichen Ausfaile 


gen. bezogen. 


Vergleich zu ihrer Volksstarke nicht allzuhoch war. So betrugen die Ausfalle 
im Winter 1950/51 nur 8 %, im Winter 1951/52 waren es 15,5 % und im 
Winter 1953/54 nur 12 % (1). Weiter zeigte sich, daB die Zahl derer, die 
“nachweisbar eine Erkrankung aufwiesen, verhiltnismassig gering war. So 


(1) Die Starke der einzelnen Volker wurde nach kurzer Unterkiihlung (dadurch Erstarren der 
Bienen) und zeitweiliger Betaubung mit Lachgas, durch Abzahlen festgestellt. Nach dieser 
Prozedur erholten sich die Bienen wieder sehr rasch. Die Zahlungen wurden erst nach Beendigung 
der Untersuchungen im Frihjahr durchgefihrt. Die Verlustzahlen | der einzelenen Volker zu 
jhrer Reststarke dazugezahlt, ergaben die Ausgangsstarken zu Beginn der Untersuchungen im 


Herbst. 
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fanden sich im ersten Winter von allen Ausfallen 25,3 °%% erkrankte Bienen ; 
im zweiten Winter nur 19,2 % und im dritten Winter 19,5 %. 
Wie aus der Abbildung 2 hervorgeht, sind die Ausfalle in den einzelnen 
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Abb. 4. — Die Verteilung der Nosemafalle auf Abb. 5.— Die Anzahl der von Pilz befallenen 

die Wintermonate, bezogen auf die monat- Bienen bezogen auf die monatliche Anzahl 
liche Anzahl kranker, toter Bienen. kranker, toter Bienen. 


Wintermonaten unterschiedlich. Aus dieser Verteilung kénnen wir 
schlieBen, daB mit der Dauer des Winters die Widerstandskraft der 
Bienen sinkt, was sich in einem Ansteigen der Ausfalle deutlich bemerkbar 
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Abb. 6. — Die Todesfalle 
an Tagen mit PM, PC 
und TM Luftkérpern. Die 
Prozent sind bezogen auf 
die Gesamtzahl der Aus- 
falle. 


macht. Von diesen Ausfallen zeigt Abbildung 3 den 
Anteil an Erkrankungen pro Monat. Es ist ein 
Tiefstand im Januar und nachher ein Anstieg zu 
sehen, der im Marz héhere Werte erreicht. Hier 
spiegelt sich wohl die selbe Erscheinung wieder, 
die schon von O. Morgenthaler u. A. Borchert bei 
Untersuchungen von Bienenproben iiber die 
jahreszeitliche Verteilung der Erkrankungen fest- 
gestellt worden war. Wie sich Pilzbefall und 
Nosemaerkrankungen verteilen, zeigen die beiden 
Diagramme (Abb. 4 und 5). Milben wurden nur 
dusserst selten gefunden und Ruhrerkrankungen 
traten, wenn tberhaupt, dann erst zu Beginn 
des Friihjahrs (Ende Marz-April) auf. 

Nach A. Borcuert sind es stets im Spatherbst 
ca. 1-4 % des gesamten Bienenvolkes, die an 
Nosema erkrankt sind. Es ist also ein verhaltnis- 
massig keiner Teil, der den, Parasiten mit in den 
Winter nimmt. Erst gegen das Friihjahr zu steigt 
dann die Anzahl der mit Nosema _ infizierten 
Bienen an, wohl auch auf Grund des steigenden 
Pollenverbrauches (R. BruTiLer). Ein ahnliches 
Ansteigen zeigte sich bei den vorliegenden Unter- 
suchungen (Abb. 4). Die Anzahl der von Pilz befal- 
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lenen Toten steigt dagegen schon im Januar und Februar leicht an (Abb. 5). 
Welchen Einflu8 hat nuns da Wetter der Wintermonate auf den 
Verlauf des Totenfalles gehabt ? 
Beim Vergleich mit den Luftkér- 
pern ist festzustellen, dass die Anzahl 
der Todesfille je nach Art der Luft- 
masse, verschieden gro® war. Wie aus 
Abbildung 6 ersichtlich ist, zeigt sich 
ein Ueberwiegen der Todesfille bei 
polarkontinentaler Luft (PC) mit 
0,96 % pro Tag gegeniiber der polar- 
maritimen Luft (PM) mit nur 0,67 %. 
Wesentlich niedriger liegen die Aus- 
falle bei tropikmaritimen Luftkérpern 2 
(TM) (4). Es sterben also die meisten 
Bienen bei polarer Luft, vielleicht mit 
infolge der niederen Temperaturen, 
doch kénnen auch die anderen im 
Gefolge dieser Wetterlage sich andern- 
den Faktoren von EinfluB sein. 
Wahrend der Untersuchugen habeich 
festgestellt, daB zum sicheren Ueber- 
winden einer Kalteperiode die Wintertraube eine gewisse GroBe haben muB. 
Ist die Traube aber klein und kommen Tage mit tiefliegenden Tempera- 
turen, so steigt die Zahl der Ausfalle 
in diesem Volk stark an. Ist die Kal- 
teperiode nur kurz, so erholt sich das 
Volk einigermaBen wieder, ist aber durch 
die vorangegangene Dezimierung gesch- 
wacht und demzufolge schon fiir kleinere 
Temperaturstiirze empfindlicher gewor- 
den. Halt die Kalteperiode aber linger 
an, so steigen die Verluste sprunghaft 
hoch, da wahrscheinlich der Temperatur- 
haushalt im Stock nicht mehr geregelt 
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Abb. 7. — Die Haufung der Todesfalle an 
Kaltfronttagen (N = Stichtage). Die Pro- 
zent sind bezogen auf die Gesamtausfalle. 
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Abb. 8. — Die Verteilung toter, von Pilzen 


befallener Bienen bei WF. 


werden kann und das Volk geht nach 
kurzer Zeit ein. Hinzu kommen kann 
in diesem Fall dann noch eine Ruhr- 
erkrankung, die die letzten Reste des 
Bienenvolkes hinwegrafft. 

Bei dem folgenden meteorologischen 
Einzelereignis, dem Kaltfrontdurch- 


gang, das in gewissen Abstanden auftritt und von dem auf Grund 


vieler Untersuchungen aus der Meteoropathologie ebenso wie beim Men- 


(4) Die Gesamtzahl der untersiichten Todesfalle in den 3 Wintern betrug 7 877 Falle. 
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schen evtl. auch bei den Bienen ein Zuzammenhang mit den Sterbefallen 
erwartet werden konnte, wurden die gefundenen Werte nach der Methode 
der Synchronen Stichtage (N-Methode, Linke und pz RuppEr) bearbeitet. 
Hierbei wird tatsaichlich ein Zusammenhang deutlich. So lasst sich an 
Kaltfronttagen ein Gipfel der gesamten Todesfalle feststellen, der iber 
den Bereich der normalen Streuung liegt (Abb. 7). An Warmfronttagen 
ist kein Anstieg zu finden. Erst nach dem Durchgang der Warmfront, 
besonders am zweiten Tag, steigen dann die Todesfalle, wohl schon 
beeinfluBt durch nachfolgende Kaltfronten an. Inwieweit in diesen Zeiten 
auch ein Infektionsansteig 
MA N= 18 Stichtage noch gesunder Bienen im 
Volk eintritt, laBt sich 
mit den bisherigen Methoden 
nicht feststellen. Die Schnel- 
ligkeit eines Infektionsan- 
stieges brauchte dabei nicht 
weiter verwundern. A. Bor- 
cHERT fand bereits 1 1/2 
Stunde nachkiinstlicher 
Ansteckung die ersten fri- 
schen Herde im Darm und 
nach O. MoRGENTHALER ist 
ohne weiteres eine Durchset- 


er, F j f g 5+ zgung der gesamten Darm- 

; din 24 Stunden miglich; 

Abb. 9. — Tage mit elektrischen Feldstérungen Type b WED AE ager oe Lo 
(n. R. Reiter). N = Stichtage. bald danach lassen sich auch 


schon fertig entwickelte 
Sporen feststellen. Die Schnelligkeit des weiterschreitens der Infektion 
ist dabei wohl weitgehend vom physiologischen Zustand des Mitteldarmes 
abhangig, der méglicherweise wiederum wettersbeeinfluBt sein kann. 

Beim Pilzbefall erkennt man infolge eines Ansteigens dieser Falle nach 
Warmfronten und vor KF einen wahrscheinlichen Zusammenhang mit 
dem Temperaturanstieg (CHRISTOPHERSEN J.) im Warmsektor (Abb. 8.) 

Da sich in letzter Zeit mehrmals der Einflu8 von Stérungen des elektri- 
schen Potentialgefalles der Luft und Stérungen im Langwellenbereich 
(R. Reirer), als meteorotrop erwiesen haben, méchte ich nicht versiumen, 
auch diese Faktoren einer Priifung zu unterziehen. Dabei ergibt sich, da®B 
bei Feldstérungen einen Tag nach dem Stichtag eine Haufung der Todes- 
falle eintritt (siehe Abbildung 9), die aber noch innerhalb, der Streuung 
liegt. Ebensowenig lisst sich ein Zusammenhang mit iibernormalen 
Langwellenstérungen finden. 

Das Hinaustragen toter Bienen geschah nur bei warmer Witterung, wobei 
noch férdernd eine starke Einstrahlung dazu kam, die zu Reinigungsfliigen 
einen Anreiz gab (W. A. LamMeErt und Leirner). 

Um einen ev. Einflu8 der Einstrahlung festzustellen, wurden die 
einzelnen Tage in zwei Gruppen eingestuft ; erstens solche, die eine Sonnen- 
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n aufwiesen, also Tage mit einer linge- 


Tage, die unter dem Mittel von drei Son- 
nenscheinstunden lagen. Die 


durchschnittlichen Ausfalle pro Tag bei 
diesen beiden Tagesgruppen liegen aber nur unwesentlich auseinander 
(Tabelle 1). 


scheindauervon mehrals drei Stunde 
ren Einstrahlung und zweitens 


TABELLE 14, 


Tage tiber drei Stunden Sonnenscheindauer. 1,002 


; % Tagesmittel d. Todesfalle, 
Tage unter drei Stunden Sonnenscheindauer. 0,927 


Ein Einflu8 auf die Anzahl der Ausfalle, 
Erwarmung des Stockes oder infolge einer Verlo 
strahlenden Sonnenschein, 
zur Reinigung auszufliegen, 
scheint nicht zu bestehen. ™ 

Anderseits konnte fol- 
gende interessante Tatsache 
mehrmals festgestellt wer- 
den : schon sehr zeitig am 
Morgen, bei sehr niedriger 
Temperatur, die nach 
H. Himmer und W. R. Hess 

noch weit unter der Flug- 
temperatur lag, kamen 
Bienen aus dem Flugloch 
_ gekrochen, die in einer sehr 
schlechten Verfassung 
waren. Sie fielen meist beim 


Abb. 10. — Tage mit tibernormalen Langwellen i 
Flugversuch vom Flugbrett- rr Rare Pree tye 


: Bereich I (n. R. Reiter). Die gestrichelte Linie in den 
chen herunter oder blieben Abbildungen 8, 9, 10 stellt die Bartelssche Schiittel- 


direkt vor dem Flugloch probe dar. 
liegen. DaB® fiir dieses 


Benehmen nicht allein die Kalte verantwortlich war, wie ich zuerst annahm 
(G. Gorze, K. MeLtansy und N. Katasucnow), ergab sich daraus, dass 
auch an warmen Tagen solche Bienen beobachtet wurden. Ich nehme an, 
daB es sich dabei um Tiere handelte, die kurz vor dem Verenden waren 
und noch aktiv den Stock verlieBen. Sie zogen sich zum Sterben von der 
Gemeinschaft der anderen Bienen zuriick. Diese Erscheinung ist auch von 
‘anderen Tieren bekannt. So wies z. B. vor kurzem K. Hé_Lpostier darauf 
hin, daB er oft beobachten konnte, wie Ameisen bei Versuchsvélkern in 
kiinstlichen Nestern das Nest verlieBen, um abseits'vom Volk zu sterben. 
Zum Abschlu8 méchte ich noch etwas zu dem umstrittenen Problem 
der Ruhrerkrankungen durch Stérungen der Vélker bemerken. Storungen, 
sei es nun durch Erschiitterung oder sonstige Beunruhigung, bewirken bei 
den Bienen eine Reaktion in Form von Warmesti®en (A. Binet und 
W. R. Hess). Dabei lockern sie die Winter — Traube und nehmen Futter 


sel es nun durch starkere 
ckung der Bienen durch den 


N= 36 Stichtage 
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auf. Die Kotmenge im Darmkanal steigt dadurch im Verlauf des Winters 
an. Bei lingerer Dauer dieser Storungen besteht dann die Gefahr, dass die 
Bienen den Kot, durch schlechtes Wetter am Entleeren verhindert, nicht 
mehr halten kénnen und ihn im Stock verlieren, wodurch nach O. Mor- 
GENTHALER die Ruhr ausgelést wiirde. 

Um den Einflu8 solcher Storungen auf den Totenfall zu priifen, wurden 
5 Volker in einem Wanderstand dauernd beunruhigt; bei der taglichen 
Entnahme der toten Bienen gingen wir nicht gerade behutsam vor. Es 
wurde an die Stécke geschlagen, was die Bienen in bemerkbare Aufregung 
versetzte. Um die Stérungen besonders krass zu gestalten, habe ich 
mindestens jede Woche einmal, besonders bei kalter Witterung, diese 
Sticke gedffnet, um den Temperaturhaushalt der Vélker empfindlich zu 
stéren. Trotz allem lagen die Verluste nur um den geringen Prozentsatz 
von 2,4 % hoher als bei den ungestérten Vélkern. Die Anzahl taglich 
ausgefallener Bienen wird somit durch Stérungen des Volkes in der Win- 
terruhe nur unwesentlich erhéht. Trotzdem bleibt die Gefahr einen 
Ruhrerkrankung bestehen. 


Zusammentassung. 


In der vorliegenden Arbeit wurde untersucht, wie hoch die Ausfalle 
bei Bienenvolkern im Verlauf des Winters sind und wieviele Bienen davon 
nachweislich erkrankt waren. 

Es konnte festgestellt werden, dass die Verluste im Vergleich zur 
Gesamtstarke der Volker sehr niedrig liegen und dass von den Toten nur 
ein verhaltniBmaiBig geringer Teil eine Erkrankung zeigte. 

Die Verteilung der Todesfalle auf die einzelnen Wintermonate zeigt 
ein starkes Austeigen gegen das Friihjahr zu, was auf ein Nachlassen der 
Widerstandskraft der Bienen schlieBen lasst. Die Méglichkeit einer 
Wirkung von Luftkérpern, vielleicht infolge der Temperaturverhaltnisse, 
auf die Sterblichkeit zeigt sich durch das Ansteigen der Ausfille bei polarer 
Kaltluft. 

AuBerdem tritt eme Haufung von Todesfallen bei Kaltfrontdurchgin- 
gen auf, wogegen bei Warmfronten eher das Gegenteil zu finden war. Auch 
die Anzahl der kranken, toten Bienen scheint in einem Zusammenhang 
mit Frontdurchgangen zu stehen, doch reicht die Menge des statistischen 
Materials noch nicht aus, um diesen Zusammenhang zu sichern. Nosema 
z. B. zeigt einen Gipfel ebenfalls bei Kaltfrontdurchgingen. Tote Bienen, 
die einen Pilzbefall aufwiesen, fand man vermehrt nach WF und vor KF, 
also im Warmsektor. 

Im Verlauf der Untersuchungen zeigte sich, daB manche Bienen kurz 
vor ihrem Tode noch den Stock aktiv verlassen, um sich wahrscheinlich 
von der Gemeinschaft ihres Volkes zum Sterben zuriickzuziehen. 

An Hand der Untersuchungsergebnisse ist es auch als wahrscheinlich 
anzunehmen, da®8B beim Unterschreiten einer bestimmten GroBe der 
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Wintertraube (evtl. durch Ausfalle), ein starkerer oder je nach Anzahl 
der Bienen evtl. auch geringerer Kalteeinbruch zu hohen Verlusten und 
sogar zur Vernichtung des ganzen Volkes fiithren kann. 


Résumé. 


Dans le présent travail, l’auteur examine le taux de mortalité dans une 
colonie d’abeilles au cours de Vhiver. II s’intéresse, en outre, a déterminer 
le nombre d’abeilles mortes par suite de maladie. 

Comparativement au nombre total de la population d’une ruche, les 
pertes sont, en moyenne, trés petites. Des signes de maladie n’ont pu étre 
constatés que sur une partie insignifiante du total des abeilles mortes. Vers 
le printemps, la moyenne mensuelle de la mortalité monte d’une facon 
assez forte, ce qui peut s’expliquer par l’affaiblissement de la force de 
résistance des abeilles. Cela peut étre également dé a V’influence du chan- 
gement des qualités de l’air par suite de conditions particuliéres de tempé- 
rature. 

Au passage de courants d’air froid, la mortalité s’accroit ; au passage de 
courants d’air chaud, c’est plutédt le contraire qui se produit. De méme 
les cas de nosema atteignent leur maximum au passage des courants 
froids. Par contre on trouve des abeilles mortes, avec des signes de mycose, 
surtout aprés le passage de courants chauds et avant les courants froids. 

Juste avant la mort, beaucoup d’abeilles quittent d’elles-mémes la 
ruche et se retirent pour mourir en dehors de la communauté de la colonie. 

Quand la grappe d’hivernage (par exemple par suite de la mortalité 
des abeilles) se réduit en dessous d’un certain minimum, une brusque baisse 
de température peut causer de grandes pertes ou bien méme aboutir a la 
destruction complete de la colonie. 


Summary. 


In the present paper an attempt has been made to investigate how high 
a proportion of bees are lost from colonies during the course of the winter, 
and how many of these bees could be proved to have fallen ill. 

In comparison with the total strengh of the colonies, the losses are on an 
average very low, and of these, again, only a small proportion showed 
 illnes. Towards spring a sharp increase in the number of deaths per month 
-is noticeable, which may be attributed to the flagging resistance of the 
bees. There exists the possibility of the action of air masses, perhaps as a 
result of particular temperature conditions. . 

During the passing of cold fronts there was an increase in the number 
of deaths, but with warm fronts rather the reverse. Nosema likewise 
showed a peak during the passing of cold fronts. Dead bees with fungus 
disease were more numerous after warm fronts and before cold fronts. 
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Many bees leave the hive of their own accord, shortly before their 
death, probably in order to die away from the society of the colony. 

If the size of the winter cluster falls below a certain level (due possibly 
to losses), a cold wave leads to high losses and even to extermination of 
the entire colony. - 


e 
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LES REACTIONS DES ABEILLES A L’HUMIDITE (1) 


Par Henri VERRON 
(Station de Recherches Apicoles, Bures-sur- Yvette, Seine-et-Oise.) 


J’ai recherché si les abeilles présentaient un hygropreferendum compa- 
rable au thermopreferendum qu’elles manifestent dans certaines conditions 
(Lavis et Rotu, 1953). L’influence du groupe sur l’individu m’a retenu 
tout spécialement. On sait, en effet (CHAUVIN, 1954), quwil existe deux cha- 
pitres fort distincts dans la physiologie de V’abeille, celui de louvriére 
isolée et celui du groupe des abeilles. [lest done trés difficile d’interpréter 
les expériences de certains auteurs (comme URBAN) qui ne se sont intéressés 
qu’aux réactions de l’abeille isolée. 


MATERIEL ET METHODES 


Toutes les expériences ont eu lieu pendant le mois d’aott. Les sujets 
étaient prélevés au trou de vol des ruches. C’étaient exclusivement des 
butineuses, donc de vieilles ouvriéres, appartenant a la race noire commune. 

Elles étaient réguliérement endormies au gaz carbonique avant d’étre 
introduites dans les appareils. 

Pour l’étude de ’hygropreferendum, j’ai utilisé deux techniques. J’ai 
constitué tout d’abord un gradient hygrométrique a l’aide d’une lame de 
platre de 1 x 100 x 5 centimétres, reposant dans un long tunnel en bois 
ciré A moitié rempli d’un absorbant (gel de silice). La planche de platre 
était un peu plus courte que le tunnel de bois, si bien que le platre du cote 
sec et l’air attenant restaient 4 une hygrométrie trés basse. A Pautre extreé- 
mité, on placait une éponge humide de petites dimensions. Le gradient 

- hygrométrique (mesuré a l’aide de plusieurs hygrometres sondes de GOILLOT 
installés & demeure) s’établissait en deux heures : on obtenait alors 20° 
hygrométriques du cdté sec et 80° du cdté humide. Les abeilles étaient 

- introduites, le plus rapidement possible, par une petite ouverture latérale, 

_et la vitre qui couvrait l’appareil, soigneusement lutée, n’était enlevée 

~ que pour le nettoyage. Elle se trouvait normalement recouverte d’un écran 
rouge, longueur d’onde que les abeilles confondent avec l’obscurité. 

Par la suite, j’utilisai aussi deux variantes de « Valternative chamber » 
de Gunn. La premiére consistait en une caissette de contreplaqué épais 


(1) Manuscrit remis en 1954. 
INSECTES SOCIAUX, TOME II, N° 4, 1955. 
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divisée en deux parties égales (de 8 x6 X 6 cm.) par deux cloisons percées 
d’un trou de 5 millimétres de diamétre. Au dessous d’un faux plancher de 
toile métallique, je placais deux coupelles dans les compartiments extrémes, 
l'une pleine d’anhydride phosphorique et l’autre d’eau. La seconde variante 
ne différait de la premiére que par l’interposition d’un compartiment 
médian, entre le sec et ’humide ; il communiquait avec l’un et lautre par 
un orifice du méme diamétre que précédemment. Les appareils étaient 
toujours recouverts d’un écran rouge. 

Toutes les expériences ont eu lieu dans un cabinet noir 4 30°. On commen- 
cait a noter les résultats (pourcentage d’abeilles dans le compartiment sec) 
aprés une demi-heure de stabilisation ; puis les mesures étaient continuées 
tous les quarts d’heure pendant une ou deux heures. 

Nous n’ignorons pas que le bois ou le contreplaqué sont des matériaux 
trés mal choisis pour des mesures hygrométriques parce qu’ils peuvent 
absorber ou restituer de ’humidité suivant les conditions atmosphériques. 
Nous nous en sommes néanmoins servis, car les hygrometres de Goillot, 
pendant toute la durée de l’expérience, manifestaient toujours de grandes 
différences d’hygrométries dans les deux chambres (25°-30° du cété sec 
contre 75°-90° du cété humide) et elles restaient tres constantes pendant 
la durée, assez breve, de l’expérience. 


RESULTATS 


a. Le gradient. — I] est, tout d’abord, a peu pres impossible de tester 
Phygropreferendum de l’abeille isolée, 4 cause de l’agitation qui s’empare 
d’elle : elle marche sans arrét d’une extrémité a Vautre du gradient, et 
toute mesure parait dépourvue de signification. Mais lorsqu’on introduit 
une trentaine d’abeilles, on observe par contre une régularisation du 
comportement. Comme toujours chez les insectes sociaux, les sujets se 
groupent d’abord, puis se maintiennent aux environs de 40-45° hygro- 
métriques. Avec 20 abeilles, le phénoméne est beaucoup moins net, de 
méme qu’avec 100 (voir tableau). Somme toute, il semble exister un 
optimum de groupement pour la réaction et, de part et d’autre, elle tend a 
s’annuler. 


b. La boite a deux hygrométries. — Ici, tout comme pour le gradient, il 
est impossible d’expérimenter avec l’abeille isolée, A cause de son agitation. 
Avec 10 abeilles de 43 4 50 p. 100 se dirigent vers le compartiment le plus 
sec (les pourcentages indiqués sont relatifs au nombre d’abeilles dans le 
compartiment sec, au bout d’une heure d’expérience). Avec 20 et 50, plus 
de 65 p. 100 se dirigent vers le sec. Mais, avec 100, la moyenne retombe a 
des chiffres peu différents de 50 p. 100. Dans le cas des boites a trois cases, 
il faut noter que les sujets qui n’allaient pas vers le sec restaient dans la 
case médiane, mais sans aller vers l’humide. Dans la boite A deux compar- 
timents, on les introduisait alternativement dans le compartiment sec 
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NOMBRE D’ABEILLES. 10 20 30 50 100 | 
CONDITIONS. 
(RAGIeM teem tae ae cas. es: 55-620 4,0-45° 60° 55-80° 
Boites 4. trois cases ........ 50 p. 100/80 p. 100 60 p. 100 
105 170, 384 — 
10 (50s 40 — 
80 — 
65 — 
50 — 
70 — 
7 — 
75 — 
35 — 
Boites & deux cases......... 80 p. 100 50 p. 100/60 p. 100 
40 — 60 — |60 — 
70) = 50 — |83. — 
Lone O0iu 1 Hos wee 
30.74, = 60 — |50 — 
(Ay = 88 — |65 — 
60) = 60 — |75 — 
60... — 50) == 
50 — PAU 
30 — TO 
20 — 


pour une série, dans le compartiment humide pour l’autre. Si bien que les 
pourcentages ont trait aux seules ouvriéres mobiles, un assez fort pour- 
centage restant passivement dans le compartiment d’introduction. 
I] semble 4 nouveau que le groupement, lorsqu’il atteimt une certaine 
densité, annule ’hygropreferendum. J’ai voulu m’en assurer en me plagant 
dans des conditions plus naturelles, sur un nucléus muni de sa reine. 


c. Expériences avec un nucléus. — I] s’agit de nucléi uniface, contenant 
4000 4.1500 abeilles et une reine féconde. Le rayon est collé 4 une plaque 
de verre, suivant la technique de Cuauvin (1950). L’observation est par 
conséquent trés facile. Nous remplagons alors la planchette couvre-cadre 
par une toile métallique séparée en deux portions par un tasseau trans- 

’ versal. Sur l'une des moitiés, je disposai une couche épaisse de chaux 

--vive, et sur l’autre plusieurs épaisseurs de papier filtre mouillé. Les hygro- 
métres de Gorttor donnaient alors a 2 centimétres au-dessous de la zone 
séche 55-65° et, au-dessous de l’humide, 85°. Les abeilles sont restées expo- 
sées plus d’une demi-heure dans ces conditions, sans manifester aucune 
tendance a se masser d’un coté plutét que de l’autre. L’expérience, recom- 
mencée sur un nucléus a trois cadres avec une population beaucoup plus 
forte, a donné le méme résultat négatif. 
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Il semble donc que l’on puisse mettre en évidence dans certaines condi- 
tions expérimentales (assez artificielles, je dois en convenir) une certaine 
préférence pour le cété le plus sec du gradient, comme chez les ténébrions 
(GuNN et Pretou, 1940) ; mais le groupe des abeilles parait incapable de 
réagir, tout au moins par wn déplacement, a des variations de ’hygrométrie. 


DISCUSSION 


Nous voici donc devant un exemple exactement comparable a celui 
quwont signalé Lavie et Rorn (1953) dans leur étude sur le thermopre- 
ferendum des abeilles : un phénomeéne directionnel apparenté aux tro- 
pismes est présent chez l’individu et se trouve annulé dans le groupe. 

Mais de ce que les abeilles ne peuvent réagir a l’hygrométrie par un 
déplacement, il ne s’ensuit pas qu’elles ne présentent alors aucune autre 
modification du comportement. L’introduction d’eau par pulvérisation 
dans les ruchettes donne lieu au phénomene de ventilation, avec émission 
du bruit grave caractéristique. On peut amener de cette facon l’hygro- 
métrie interne aux environs de 85° degrés hygrométriques. Mais, dés que le 
phénoméne de ventilation apparait, elle baisse assez rapidement jusque 
vers 65°, qui correspondaient a ce moment a ce que nous observions dans 
des nucléi analogues, dans les conditions normales. La baisse est réguliére 
ou irréguliére suivant les cas, avec des remontées brusques qui corres- 
pondent sans doute a la venue d’abeilles mouillées au contact de Vhygro- 
métre sonde. La fin du processus doit étre attribuée a l’évaporation ; la 
ventilation proprement dite ne dure d’ailleurs que peu de temps. La réac- 
tion propre de labeille 4 ’augmentation brutale de Vhygrométrie consiste 
done dans la ventilation. Mais cette réaction ne peut étre dite spécifique, 
car la ventilation peut étre déclenchée par d’autres facteurs : introduction 
de fumée, de vapeurs irritantes, de gaz carbonique, ete... 

Existe-t-il_ une régulation de Vhygrométrie indépendante de la tempé- 
rature? J’ai été frappé, comme BupE et d’autres auteurs, par la constance 
de ’hygrométrie dans la ruche (tout au moins au contact du nid 4 couvain). 
L’hygrométrie de la ruche a déja été étudiée par BUpEL (1948) et Simpson 
(1950), le premier en été avec un micropsychrométre a aspiration d’Asmann, 
et le second en hiver, avec un hygrométre a point de rosée trés ingénieux, 
qui pouvait fonctionner comme hygrometre sonde. Budel estime que la 
régulation hygrométrique dépend pratiquement de la régulation ther- 
mique ; il semble exclure Phypothése d’un mécanisme physiologique 
propre qui réglerait ’hygrométrie, indépendamment de la température. 
Toutefois, apport d’eau (étalée ensuite sur les rayons) signalé par quelques 
auteurs pendant les journées trés chaudes ne peut étre considéré uni- 
quement comme un moyen d’abaisser la température par l’évaporation 
de Peau; il s’agit certainement aussi d’une régulation hygrométrique. 

Simpson trouve que le point de rosée au centre de la grappe d’hiver 
est situé notablement au-dessus de l’extérieur. I] devrait donc se produire 
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_une condensation d’humidité a lextérieur de la grappe ; pourtant, on ne 
observe pas, sauf cas exceptionnels. Simpson suggére alors l’existence de 
courants de convection qui méleraient suffisamment lair saturé et non 
sature pour empécher la condensation ; ou encore une diffusion de la vapeur 
d’eau a Pextérieur de la grappe. 

Ces observations ne peuvent, 4 mon avis, résoudre entiérement le pro- 
‘bléme de la régulation de Vhygrométrie ; il faudrait des expériences. 
Cest pourquoi j’ai groupé 50 abeilles dans une boite bien close de 
8 x 8 x 6 centimétres en y mesurant A la fois la température et ’hygro- 
_ métrie. Le nombre critique (voir CHauvin, 1954) étant dépassé, la tempé- 
rature se stabilise tres vite a 30°. L’hygrométrie, originellement a 76°, 
baisse assez vite a 69° ; dans une autre expérience, elle est passée de 68° 
a 60°. J’ai recommencé l’expérience avec la méme boite, en percant sa 
paroi d’une tige métallique que je pouvais chauffer de l’extérieur ; dans ces 
conditions, il est possible d’amener la température trés progressivement a 
30°, et on constate que ’abaissement hygrométrique suit la méme courbe 
que lorsque les abeilles étaient présentes, mais qu’il est toujours un peu 
moins marqué. 

Dans autre sens (élévation d’un taux hygrométrique anormalement bas), 
il est bien certain que la transpiration des abeilles peut rétablir dans une 
certaine mesure l’équilibre hygrométrique compromis. 


Résumé. 


1° Les abeilles isolées ne présentent aucun hygropreferendum, a moins 
quwil ne soit masqué par leur agitation continuelle ; il ne se manifeste que 
dans les groupes d’au moins 10 abeilles et disparait dans les groupes de 
100. 

2° Les ouvriéres de la ruche ne se déplacent activement ni vers la séche- 
resse, ni vers l’humidité. 

3° Les seules réactions a l’humidité sont apport d’eau quand la tempé- 
rature extérieure devient trop forte et ’hygrométrie trop basse, et la 
ventilation quand on pulvérise de l’eau dans la ruche. 

4° La régulation hygrométrique ne parait qu’une conséquence de la 
régulation thermique. 


Summary. 


1) Isolated bees do not show any hygropreferendum ; However this 
hygropreferendum becomes evident by testing at least 10 bees together, 
it disappears in big groups (at least 100 workers). ries 
2) In normal colonies, bees seek neither dryness nor humidity by 

active displacement. 

3) The only typical reactions to hygrometry are perhaps water supply 
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(and extending the water drops on the combs) and certainly ventilation 
(after a sudden introduction of a big quantity of water into the Hive). 

4) Hygrometric regulation seems to be a direct consequence of the 
thermic regulation. 
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EINE NEUE TERMITENART AUS VORDERASIEN 


von Herbert WEIDNER 
Zool. Staatsinstitut und Zool. Museum Hamburg. 


Ueber das Vorkommen der Termiten im westlichen palaarktischen Asien 
sind wir noch verhiltnismasig wenig informiert. Es kommen hier, wie 
iiberall an der nérdlichen und siidlichen Verbreitungsgrenze der Termiten 
in erster Linie Vertreter der niederen Termiten vor. So sind die Hodoter- 
mitidae durch die Gattung Anacanthotermes Jacobson mit 7 Arten vertre- 
ten : A. ahngerianus Jacobson (Turkestan : Jagly-olum, in der Steppe am 
Flu8 Atrek), A. baeckmannianus Vasiljev (Turkestan : Syr-darja-Gebiet 
am Tschuli bei Dzhulek), A. murgabicus. Vasiljev (Transkaspien : bei 
Karzyhly-Beut am Murgab), A. ochraceus Burmeister (Sinaigebirge, 
sonst in Nordafrika weit verbreitet), A. turcestanicus Jacobson (Turkestan : 
Hungersteppe bei der Station Golodnaja Stepi), A. ubachi Navas (Palis- 
tina : am Toten Meer) und A. vagans Hagen (Siidpersien : Schiras, Insel 
Karak im Persischen Golf ; Nordpersien : bei Ruz nordéstlich von Bagdad, 
bei Karsi Shirin) mit der subsp. septentrionalis Jacobson (Nordpersien : 
Chorassan zwischen Kerat und Sengun, sowie zwischen Gaudan und Kut- 
schan ; Transkaspien : Bocharden, Geok-Tepe, Serachs, am Tedschen 
bei Akar-Tscheschme, Kepetdagh, Mulla-Kara, Perewal). Von den Kalo- 
termitidae kommt neben dem den ganzen Raum um das Mittelmeer 
besiedelnden Kalotermes flavicollis Fabricius, der bis Syrien und zum 
nordwestlichen Kaukasus nach Osten vordringt, im Sinaigebirge noch 
K. sinaicus Kemner vor. Von den Rhinotermitidae wird Reticulitermes 
lucifugus Rossi genannt, der ebenfalls das ganze Mittelmeergebiet bewohnt. 
Nachdem aber in neuerer Zeit festgestellt wurde, daB sowohl die westlichen 
als auch die éstlichen Vertreter dieser Art Abweichungen von den vom 
typischen Standort in Italien stammenden Exemplaren zeigen, soda’ eine 
franzésische Lokalrasse (var. santonensis Feytaud) unterschieden werden 
mu und Lash 1952 eine neue Art R. clypeatus von Palastina (Jerusalem) 
‘beschrieben hat, ist eine Nachpriifung aller bisherigen Fundortangaben 
notwendig. Von der am héchsten entwickelten Termitenfamilie, den 
Termitidae, wurden bisher nur: zwei Arten bekannt, Amitermes oilis 
Hagen (Persien : Schiras, Jebel Haurin nérdlich von Bagdad ; Transka- 
spien : Station Repetek, Mallakara) und Microcerotermes diversus Silvestri 
(Irak : Amara am Tigris). Beiden Gattungen ist gemeinsam, da sie mit 
vielen Arten fast das ganze Verbreitungsgebiet der Termiten erfiillen. Es 
muB sich bei ihnen um sehr alte Gattungen handeln, die sich schon heraus- 
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gebildet hatten, als alle Kontinente noch durch Landbriicken miteinander 
in Verbindung standen. Von der zweiten Gattung konnte jetzt noch eine 
zweite Art in Irak und Persien nachgewiesen werden. Es handelt sich 
dabei um eine noch nicht beschriebene, dem M. eugnathus Silvestri von 
Tunesien sehr nahestehende Art, die zu Ehren ihres Sammlers M. gabrielis 
genannt werden soll. Die eine Probe, die vier Soldaten, eine Anzahl Arbeiter 
und gefliigelte Imagines enthalt, wurde von Dr. E. GABRIEL, dem Begleiter 
des Hamburger Geographen Professor Dr. C. Ratusens auf seiner Orient- 
reise 1952/53, bei Taug am Tschai, einem linken NebenfluB des Tigris 
Anfang Februar 1953 gesammelt; die zweite Probe, die nur gefliigelte 


Abb, 1. Microcerotermes gabrielis n. sp. Imago. A, Vorder- und Hinterfliigel (Mafstab 5 mm); 
B, Oberlippe; C, Oberkiefer (Ma8stab 0,5 mm). 


Imagines enthalt, stammt aus der Umgebung von Teheran und wurde im 
April oder Mai 1909 von Lehrer F. Bruns eingetragen. Beide Proben befinden 
sich im Zoologischen Staatsinstitut und Zoologischen Museum Hamburg. 

Die Imagines von den beiden Fundorten gleichen sich in Gré®e und 
Form weitgehend, nur die Farbe der Tiere von Teheran ist etwas heller 
als die der Exemplare aus Irak. Dies mag aber darin seinen Grund haben, 
da®B erstere schon jahrzehntelang in Alkohol liegen, wodurch das braune 
Chitin immer etwas aufgehellt wird, wahrend die Iraktiere trocken gesam- 
melt, erst spater wieder aufgeweicht und in Alkohol iiberfithrt wurden. 
Leider sind letztere zum Teil recht stark beschadigt. Viele Exemplare 
haben Beine und Fiihler verloren. 


Geflugelte Imago. — Kastanienbraun mit hellen, gelblichwei®en 
Intersegmentalhauten. Die Bauchplatten der Abdominalsegmente gegen 
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die Mitte zu stark aufgehellt. Durch die Einsatzstellen der vielen feinen, 


— gelblichwei®en Haare erscheint der ganze Hautpanzer wie hell punktiert. 


Die Kopfkapsel ist glanzend, oben ziemlich dunkel kastanienbraun. Die 
Fazettenaugen sind fast kreisrund. Bei den Tieren in Alkohol erscheinen sie 
schwarz und werden von einem king umgeben, der heller als die Kopfkapsel 


Abb. 2. Microcerotermes gabrielis n. sp. Soldat. A, Kopf von oben; B, von der Seite (Ma8stab 
1 mm) ; C, Oberkiefer ; D, Oberlippe (Ma®stab 0,5 mm). 


ist. Die Punktaugen sind oval und von den Augen soweit entfernt wie ihr 
groBerer Durchmesser, der etwa gleich dem halben Augendurchmesser ist. 
_Die Fiihler sind — wenigstens bei den Tieren von Teheran — 14-gliedrig ; 
das 1. Ghied ist das dickste und langste von allen Gliedern, etwa doppelt 
so lang wie breit ; das 2. Glied ist etwas linger als breit ; 3. und 4. Glied viel 
breiter als lang, das 3. aber nur halb so lang wie das 4. Es ist dadurch bei 
' weitem das kiirzeste Glied des Fiihlers. Vom 4. Glied an ist jeweils das 
~folgende Glied etwas linger als das vorausgehende. Glied 5, 6 und 7 sind 
etwa so lang wie breit, die folgenden immer deutlich linger als breit. Das 
14. Glied ist distal zugespitzt. Alle Glieder sind braun, distal gelblich - 
weiB. Soweit bei den Exemplaren aus Irak Fihlerreste vorhanden, 
stimmt das Verhaltnis der Glieder zu einander mit dem hier geschilderten 
_tiberein. Der Clypeus ist aufgetrieben, stark gliinzend und heller rotbraun 
als die Kopfkapsel. In der Mitte hat er eine dunkle Liangslinie. Die Ober- 
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lippe ist ebenfalls heller braun und wird allmahlich nach der Spitze zu 
immer heller, fast: hyalin. Sie ist in der Mitte am breitesten (Abb. 1, B). 
Die Oberkiefer, die die fiir Microcerotermes charakteristische Form zeigen 
(Abb. 4, C) sind gelblichbraun und werden nach dem Innenrand zu dunkler. 
Das Pronotum hat abgerundete Ecken und verjiingt sich nach hinten, 
sodaB es die Gestalt eines gerundeten Trapezes aufweist. Der Hinterrand 
ist in der Mitte etwas eingebogen. Meso- und Metathorax verjiingen sich 
ebenfalls nach hinten etwas, haben aber einen stark ausgeschnittenen 
Hinterrand. Die Fliigel erscheinen infolge der zahlreichen ihnen aufsit- 
zenden Rauhigkeiten milchig getriibt. Die ersten beiden Langsadern sind 
gelbbraun und breit, die iibrigen Aeste aber mit Ausnahme der Analader 
und der basalen Aeste des Cubitus schwach sichtbar. Ihren Verlauf zeigt 
Abbildung 1, A. In ihm zeigen sich aber auch gelegentlich Variationen. Die 
Beine sind braun und haben weiBe FuBglieder, von denen das vierte etwa 
doppelt so lang ist wie die drei ersten zusammen. Das dritte Glied ist 
besonders weit nach unten ausgezogen. Die Mannchen sind etwas kleiner 
als die Weibchen. 

Durch die gleichmaéBige dunkle Korperfarbe unterscheidet sich diese 
Art von M. diversus, die bla®B ockerwei8 ist und nur einen braungelben 
Kopf und ein ebensolches Pronotum besitzt. Von M. eugnathus unterschei- 
det sie sich durch ihren etwas schmaleren Kopf und langer gestreckte 
Brustsegmente, wie aus der nachfolgenden Tabelle hervorgeht. 


M. gabrielis 
MaBE IN MM VON M. diversus |M. eugnathus 

Irak | Teheran 
Lange (+ Fliigel) 8,5-10 10 NOR 10,6 
Képerlange ohne Fliigel 4,5- 5,2 6 5-5,6 4,8-5,5 
Vorderfliigellange 6,6 8,5 8,3 8,5 
Vorderfliigelbreite 1,6 2,0 1,9 2,0 
Kopflange (bis zur Wurzel der 

Oberlippe) 0,91 0,97 1,0 1,05 

Koptbreite (zwischen den Augen) 0,78 0,78 0,75 0,8 
Kopflange : Breite 1,166 (p23 Hake! 4,31 


Soldat. Korper gelblichweiB, Kopf hellgelb mit dunkel kastanien- 
braunen Mandibeln, die an ihrer Basis heller sind. Die rechte Mandibel 
ist etwas ktirzer als das linke. Der Innenrand der Mandibeln ist unre- 
gelmabig gezihnt (Abb. 2, C). Kopf rechteckig, mit gerundeten Ecken und 
etwas gerundeten Seiten (Abb. 2, A und B). Lange zu Breite wie 23 zu 48. 
Kopfkapsel nach vorn sanft abfallend. Oberlippe mit fast parallelen Seiten, 
vorn gerundet (Abb. 2, D). Fihler 13-gliedrig. Das 1. Glied ist langer als 
die folgenden, das 2. und 3. Glied sind fast gleichlang, das 4. ist das kiir- 
zeste, von 5 an werden die Glieder immer langer. Vorderrand des Prono- 
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_ tums gerundet, nicht eingeschnitten. Kopfkapsel mit wenigen kraftigen 
Borsten besetzt, Kérper dichter behaart. 

Durch die gezihnten Innenkanten der Oberkiefer unterscheidet sich 
unsere Art von dem in Nordafrika vorkommenden M. palaearcticus 
Silvestri, bei dem diese Innenkanten glatt sind. Von M. eugnathus und 
M. diversus unterscheidet sie sich durch ihre Mandibeln, die etwas langer 
als die Kopfkapsel sind, wihrend sie bei den anderen beiden Arten kiirzer 
sind. Auch der Kopflingen-Breitenindex ist verschieden. 


MaBe IN MM von M. diversus M. eugnathus M. gabrielis 
Kopf mit Mandibeln Das 2,47 2,05-2,14 
Kopf ohne Mandibeln 4,4 1,43 0,93 
Kopfbreite 0,9 0,97 0,84 
Kopflange : Breite Los 1,48 all 
Linke Mandibel 1,0 ie 1,18 
Kopflange : Mandibel sya 1,19 0,8 


Arbeiter.— Korper mit Kopfgelblichwei8, nur die Mandibeln sind braun. 
Kopf mit verhaltnismaBig wenigen kraftigen Borsten besetzt, Korper 
dichter behaart. Kopflange 1 mm. 


Zusammenfassung. 


Wie Vorderasien seine eigenen Hodotermiten-Arten hat, so verfiigt 
es auch iiber zwei eigne Microcerotermes Arten, die von einander gut zu 
unterscheiden sind. Die neue, hier beschriebene Art, M. gabrielis n. sp., 
steht dem in Nordafrika vorkommenden M. eugnathus sehr nahe. Die 

~ Termitenfauna des inneren Vorderasiens hat also anscheinend keine gemein- 
samen Formen mit den Mittelmeerlandern. 


Summary. 


Just as Asia anterior has its own species of Hodotermites, there are also 
-two own species of Microcerotermes, well distinguishable from each other. 
The new species described in this paper, M. gabrielis n. sp., is near to 
M. eugnathus of North-Africa. The fauna of the termites of the interior of 
Asia anterior has probably no common species with the mediterranean 


countries consequently. 
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Résumé. 


De méme que certaines espéces d’Hodotermites sont propres a |’Asie 
Antérieure, on trouve aussi dans cette région deux espéces de Muicrocero- 
termes, faciles a distinguer l’une de l’autre. La nouvelle espéce, décrite ici, 
M. gabrielis n. sp., est trés proche du M. eugnathus que l'on trouve en 
Afrique du Nord. Les Termites de l’intérieur de l’Asie antérieure ne 
semblent donc pas avoir d’espéces communes avec les pays méditerranéens. 
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PROGRAMME TO BE SPONSORED BY THE NORTH AMERI- 
CAN SECTION, ULE1IS, AT THE ANNUAL MEETINGS OF 
THE AMERICAN ASSOCIATION FOR THE ADVANCEMENT 
OF SCIENCE, 1954, UNIVERSITY OF CALIFORNIA, (BER- 
KELEY, CALIF. 


TUESDAY AFTERNOON, DEC. 28 


2.00 p.m.; Room 2003, Life Sciences Buildings; International Union 
Announcements, T.C. Schneirls. 

2.15 p.m.; Symposium: Colony Organization and Related Processes in 
Social Insects. 


Frances M. Weesner, University of California (Berkeley), Presiding. 


1. Bee Diseases as a Factor in the Life and Behavior of the Colony. 
John E. Ecxert, University of California (Davis). (30 min.) 
2. Organization of the Incipient Termite Colony. 
Frances M. Weesner, University of California (Berkeley). (30 min.) 
3. Aspects of Organization in Established Termite Colonies. 
Cordon B. Castie, University of Montana. (30 min.) 
4, Colony Organization in the Terrestrial Army Ants. 
T.C. Scunerrita, American Museum of Natural History. (30 min.) 


President: T. C. ScHNEIRLA, American Museum of Natural History,. 
New York. 


Secretary : Robert E. Greae, University of Colorado, Boulder (Col.). 


Advisory Committee: Alfred E. Emerson, University of Chicago; 
Caryl P. Haskins, Haskins Laboratory, New York City; Charles. 
D. MicnEener, University of Kansas, Lawrence (Kans.); Herbert 
F. Scuwarz, American Museum of Natural History, New York. 


COMPTE RENDU DE LA REUNION — 
DE LA SECTION FRANCAISE DE LU. I..E. I. S. 


(17 novembre 1954) 


Présents: MM. Grasst, Président, Ricuarp, Secrétaire, BorsTEL, 
Bucuui, MUe Carasso, M. Cuauvin, MUe CLriment, MM. DELEURANCE, 
Denis, Descuamps, Laviz, Lecomtr, LE Masne, Louveaux, Norror, 
Mules Pain, QuiNu, M. VUILLAUME. 

Excusés: MM. Biuutorti, Busnet, Grison, Le Berne, Moreau. 


M. Grasse ouvre la séance en communiquant quelques informations 
sur l’activité du Bureau : 

— Les efforts pour la constitution de nouvelles sections nationales se 
poursuivent. 

— Le bulletin Jnsectes sociaux continue de paraitre réguliérement. Le 
n° 4 de 1954, retardé quelque peu par la période des vacances, sera adressé 
aux abonnés vers le 20 novembre. Le n° 4 de 1955 est actuellement a la 
mise en pages et nous avons déja recu de la copie pour le n° 2. M. GRASSE 
insiste pour que les membres de la Section francaise continuent a adresser 
leurs notes originales et les analyses de leurs travaux a la rédaction du 
bulletin. 

M. RicHarp précise que le bulletin compte actuellement environ 
250 abonnés, mais seulement 90 membres de Union parmi ces abonnés. 
Il demande que les membres de la Section francaise fassent un effort 
d’abonnement et de recrutement. 

M. Cuauvin demande s’il est possible de publier de gros mémoires 
sous la forme de « suppléments au bulletin ». La question va étre étudiée 
a nouveau, en fonction des possibilités matérielles d’édition. 

Au sujet du Symposium de Wirzburg, M. Grass remercie a nouveau 
la Section allemande, qui a bien voulu se charger du travail matériel 
dorganisation. Des programmes provisoires trilingues ont été adressés a 
~ tous les membres de l’Union. Malheureusement une erreur matérielle a 
fait écrire que le Symposium se tiendrait entre le dimanche 2 et le mer- 
credi 5 avril; les dates exactes sont dimanche 3 et mercredi 6 agrul. 

Sur proposition de M. Cuauvin, la Section francaise demande a la Sec- 
tion allemande s’il ne serait pas possible de remplacer une des séances 

de communications par une séance consacrée a la discussion d’un probléme 
important. Aprés un échange de vues, l’unanimité se fait sur le sujet 
suivant : «Les sexués de remplacement dans les Sociétés d’Insectes ». 


82 NOUVELLES DE L’UNION 


La Section francaise suggére que MM. Grassr, Cuauvin, Lepoux, Le 
Masne, Norror, en particulier, pourraient intervenir dans la discussion 
dun tel rapport. 

Pour cloturer cette fructueuse discussion, M. Grass£ appelle les Fran- 
cais a participer nombreux au Symposium. I] demande que tous ceux 
qui désirent se rendre a Wirzburg le fassent savoir avant le 15 décembre 
a M. Ricuarp, afin d’entreprendre au plus vite des démarches aupreés 
des Relations culturelles pour le financement du voyage. 

Mle Pain expose ensuite les résultats de ses travaux sur « L’influence 
des reines mortes sur le développement ovarien de jeunes ouvriéres 
d’Abeilles ». 

Ce rapport sera publié in extenso dans le bulletin Jnsectes sociaux, 
tome IT, n° 1, 1955. 


TRAVAUX PUBLIES PAR DES MEMBRES DE L’UNION 


— 1954. Scuneirva (T. C.), Brown (R. Z. and F. C.), — The bivouac or Temporary Nest 
as an Adaptive Factor in certain Terrestrial Species of Army Ants (Ecological Mono- 
graphs, 24, 269-296). 

In Eciton hamatum and E. burchelli the establishment and the ecological properties 
of the temporary nest were studied on Barro Colorado Island, Panama, C. Z., during 
rainy and dry seasons of different years. Records of bivouac types and locations are 
compared for species, activity condition and season. In these species the bivouacs, 
formed as hanging masses of clustered workers, differ according to the colony’s activity 
phase. The standard terrestrial Eciton bivouac type, a modified cylinder, is discussed 
with its variations in relation to the properties of worker behavior. 

Bivouacs of the nomadic phase are mainly exposed, and are formed in a new situation 
after each day’s raid, whereas in the statary phase a single nest is held for about three 
weeks, generally sheltered within some natural cavity. Sheltered bivouacs are more 
frequent during the dry season in both activity phases than during the rains (especially 
in EL. hamatum) ; arboreal bivouac sites are taken more frequently by EF. burchelli 
than by hamatum, especially in the rainy season. The greater frequency of elevated 
bivouacs in the rainy season and of subterranean bivouacs in the dry season, in both 
species, is attributed to differences in the general behavior of workers rather than 
specifically to a discrimination of atmospheric differences. 

The typical forest environment of terrestrial species of Eciton is described ecologi- 
cally from hygrothermograph records, as to the daily course of events, and seasonal 
differences are indicated. It is significant that, in these terrestrial Kciton species when 
nomadic, emigration and transportation of the larval brood occur after dusk, the time 
of day when temperature and humidity are most nearly uniform throughout the general 
habitat and nearest the brood optimum. Several series of intra-bivouac temperature 
readings were taken, with environmental controls, through various diurnal sequences 
as well as through complete activity cycles in two colonies. In the nomadic phase, 
intra-bivouac temperatures almost without exception were found higher than outer 
temperatures by 1-2° C. or more, and in both activity phases, were considerably less 
variable from hour to hour than were environmental temperatures. Throughout 
the nomadic phase, temperature varies less within the bivouac than in the outer 

atmosphere. The intra-bivouac microclimate is even more stable in statary bivouacs, 
in which it is almost independent of environmental fluctuations. Relative humidity 
appears to be the most critical environmental atmospheric factor for the Ecitons, 

especially near the extremes. In controlled laboratory tests, the lethal point for 
workers of E. hamatum was found to lie between 50 and 60 % R. H., with the workers 
minim least susceptible and the workers major most susceptible. 

The bivouac is discussed in relation to the environmental adaptivity of a colony. 

* Bivouacs tend to be located at sites closer to the species optimum in their atmospheric 

properties than randomly selected places in the general environment. This fact is 

considered an indirect outcome of worker behavior in the diurnal routine of raiding 
and emigration, rather than being due to discriminative responses to atmospheric 
conditions. 
Once established, bivouacs function as dynamic sheltering devices, readjustive 
within limits to local environmental disturbances (e. g., to sun flecks). Through 
affording a stable microclimate for brood development, the bivouac serves as an 
indispensable factor promoting a regular cyclic function in colonies of terrestrial Eciton 


species. 
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NOTE POUR LES AUTEURS 


| 1° Insectes sociaux publie des mémoires originaux, des notes ou des revues 
concernant les problémes relatifs aux insectes sociaux. 


| } Qo Les auteurs recoivent gratuitement 50 tirés A part. 


30 Les manuscrits doivent étre adressés A l’un des membres du Comité de rédac- 
| tion, qui les transmettra au secrétaire. 


| 4° Les textes remis pour l’impression doivent étre dactylographiés. Leur forme 
sera considérée comme définitive, et leur étendue ne pourra pas dépasser 
20 pages dactylographiées (*), illustration comprise. 


| Bo Lillustration des articles est libre. Toutefois le secrétaire se réserve le droit 
de demander la suppression des figures dont le nombre serait jugé excessif. 
Les figures au trait sont 4 la charge de la revue, Les planches, les photographies 

_ Sont a la charge des auteurs, a l’exception de celles que le secrétaire jugerait 
pouvoir prendre au compte de la revue. Les documents doivent étre fournis 
préts a clicher. 


6° Les Jégendes des figures doivent étre indépendantes des documents d’illus- 
tration. 


7° Chaque article doit étre accompagné d’un sommaire qui en résume les points 
essentiels. I] sera joint une traduction de ce sommaire en deux autres langues. 


8° La disposition de la bibliographie doit étre conforme aux régles suivantes 
de présentation : 


Date. Nom (prénom). — Titre de l’article (titre du périodique. Année. 
Numéro du tome, pages de début et de fin de l'article), 


9° Les épreuves sont adressées aux auteurs pour correction. Elles doivent étre 
retournées SANS DELAI au secrétaire : G. Richard, 105, boulevard Raspail, 
Paris-VIe (France). 


(*) 28 lignes de 67 caractéres par page. 


Publication périodique trimestrielle. 


